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Toda la naturaleza en un anhelo de servicio. 
Sirve la nube, sirve el viento, sirve el surco. 
Donde haya un árbol que plantar, plántalo tú; 
Donde haya un error que enmendar, enmiéndalo tú; 
Donde haya un esfuerzo que todos esquivan, acéptalo tú. 
Sé el que aparta la piedra del camino, el odio entre los  
corazones y las dificultades del problema. 
Hay una alegría del ser sano y la del ser justo, pero hay, 
sobre todo, la hermosa, la inmensa alegría de servir. 
Qué triste sería el mundo si todo estuviera hecho, 
Si no hubiera un rosal que plantar, una empresa que emprender. 
Que no te llamen solamente los trabajos fáciles 
¡Es tan bello hacer lo que otros esquivan! 
Pero no caigas en el error de que sólo se hace mérito 
con los grandes trabajos; hay pequeños servicios:  
ordenar una mesa, ordenar unos libros, peinar una niña. 
[…] 
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El trabajo pretende con un enfoque ecológico identificar bases científicas suficientes para la 
implementación de un sistema de uso silvopastoral en la región patagónica de Aysén, Chile. Este 
tipo de sistema se plantea como una alternativa al modelo actual de gestión del territorio que 
contempla el uso ganadero y el forestal de forma independiente, tanto en sus objetivos como en 
las zonas de actuación. El estudio parte de la hipótesis de que cierta cobertura de árboles mejora 
la producción ganadera y el mantenimiento de valores naturalísticos en la región respecto a las 
amplias zonas de praderas desprovistas de árboles.  
Para ello se analiza la respuesta de los pastizales al arbolado en dos escenarios experimentales 
complementarios: un gradiente de cobertura arbolada, desde bosque denso a pradera abierta, y 
en cuatro zonas de contacto espacial –fronteras ecológicas– entre bosque denso y pradera sin 
arbolado.  
Los resultados muestran que cierta cobertura de arbolado tiene efectos favorables para los 
pastizales, desde el punto de vista agronómico (productividad primaria neta y calidad 
bromatológica) y ecológico (diversidad biológica total y de especies nativas). Un paisaje 
silvopastoral donde coexistan praderas abiertas y zonas de arbolado cuya configuración permita el 
paso de la luz a su interior (entre un 50-70% de PAR) maximiza la producción y mantiene niveles 
aceptables de calidad de los pastizales, a la vez que permite la persistencia de algunas especies 
herbáceas nativas asociadas al bosque original. El estudio caracteriza también la respuesta de la 
estructura de los pastizales al abandono ganadero reciente. 
 
Palabras clave: abandono ganadero; composición florística de los pastizales; dinámica 
sucesional; diversidad biológica; efecto del arbolado; estructura de pastizales; gestión ganadera; 





1. Introduc ción general  
1.1. Enfoque e interés del estudio 
La deforestación para la expansión de terrenos agrícolas y ganaderos constituye una forma 
habitual de transformación antrópica del territorio, que ha ocurrido en todo el mundo en diferentes 
lugares y momentos de la historia, y ha dado lugar a muchos de los paisajes que observamos 
actualmente. Esta transformación ha supuesto una notable modificación de los ecosistemas 
originales, generando otros nuevos con diferentes características ecológicas y diferente potencial 
de producción de recursos, susceptibles de ser utilizados por el hombre (Odum 1969, Vitousek et 
al. 1997, Foley et al. 2005, Lindenmayer y Fischer 2006, Rockström et al. 2009, García-Ruiz y 
Lana-Renault 2011). Según Huston (2005) la deforestación representa la primera fase de un 
proceso complejo de desarrollo económico con importantes consecuencias socioeconómicas y de 
conservación del patrimonio natural. En la Patagonia chilena esta transformación ha sido 
relativamente reciente, y estas consecuencias apenas han sido examinadas.  
La región de Aysén, en la Patagonia norte de Chile, representa una historia reciente de 
colonización (ILPES 2002, Ortega y Brüning 2004), que ha transformado grandes extensiones de 
bosques caducifolios de lenga (Nothofagus pumilio [Poepp. & Endl.] Krasser) y ñire (N. antarctica 
[Forster] Oerst.) en explotaciones ganaderas y fragmentos dispersos de estos bosques nativos 
(Veblen et al. 1996). Actualmente existen en la región dos sistemas de uso de los recursos 
naturales, el ganadero y el forestal, cuya gestión se ha desarrollado de manera independiente. La 
ganadería ha promovido la expansión de praderas mejoradas en detrimento de los bosques, 
obviando el papel del árbol como recurso potencialmente utilizable. El uso forestal, más reciente, 
se ha centrado en recursos exclusivamente forestales en los que la ganadería apenas ha tenido 
cabida. Esta gestión maniquea de bosques y praderas ha tenido en la región importantes 
consecuencias ambientales, como una intensa erosión del suelo y la pérdida de especies nativas 
asociadas a los ecosistemas originales. En la filosofía de este trabajo se encuentra la idea de 
implementar por primera vez en la región un sistema integrado de gestión silvopastoral que 
aproveche las sinergias resultantes de las interacciones entre bosques y praderas. El desarrollo 
de este estudio pretende, con una óptica ecológica, identificar bases científicas para lograr este 
objetivo en los valles ganaderos de la región de Aysén.  
La propuesta de implementación de un sistema silvopastoral parte de la evidencia de los 
problemas generados por la actual gestión maniquea que tiene el territorio y de la experiencia 
acumulada por los directores de la memoria en este tipo de sistemas de uso (Casado 1985, de 
Miguel et al. 1988, Montalvo 1988, de Miguel 1989, 1999, de Miguel y Gómez Sal 1992, Ramirez-
Sanz et al. 2000, de Miguel 2002, de Miguel et al. 2005, del Pozo et al. 2006, 2008, Ovalle et al. 
2006, de Miguel et al. 2010).  
 
Capítulo 1. Introducción general 
4 
1.2. Problemática ambiental de la Patagonia chilena 
En la Patagonia chilena existe una segregación histórica en los enfoques de gestión de los 
recursos agropecuarios y de naturaleza forestal, con una expresión espacial evidente. El enfoque 
agronómico propuesto por el Instituto Nacional de Investigaciones Agropecuarias (INIA) ha 
propiciado un generoso desarrollo tecnológico especialmente dirigido a la promoción y 
mejoramiento de praderas mediante el drenaje, introducción de especies, la fertilización, los 
ensilajes y otras tecnologías de intensificación (Hepp et al. 1988, Elizalde 2002). La actividad 
agropecuaria en la región de Aysén ha sido la principal actividad económica desde la colonización. 
En concreto, la ganadería ha constituido la principal actividad económica (Hepp et al. 1988), 
aunque esta tendencia se ha visto superada en los últimos años por el desarrollo de la acuicultura 
(Alvear 2003, GORE 2009). Además, la ganadería ovina y bovina constituye la base de arraigadas 
tradiciones en la población local desde el inicio de la colonización a principios del siglo XX (Ortega 
y Brüning 2004). Aunque estas praderas ganaderas ocupan actualmente las zonas originalmente 
cubiertas de bosques apenas mantienen, salvo excepciones, remanentes de estos bosques y son 
muy escasos los árboles aislados. Por otro lado, el enfoque forestal desarrollado principalmente 
por la actual Corporación Nacional Forestal (CONAF) y por el Instituto Forestal (INFOR), ha 
contribuido a la conservación del bosque nativo mediante la colaboración con el Sistema Nacional 
de Áreas Silvestres Protegidas (SNASPE) y, simultáneamente, a la proliferación de plantaciones 
en zonas deforestadas con especies de coníferas exóticas (Conget y Ávila 2010). La gestión 
agropecuaria y forestal apenas han interaccionado en sus objetivos y mucho menos en las áreas 
donde son desarrolladas.  
Ambos enfoques, han centrado su atención en ambientes diferentes, lo que ha favorecido una 
visión maniquea de la gestión del territorio, sin que hasta el inicio de este estudio se haya 
contemplado la posibilidad de desarrollar un sistema de uso integrado – como por ejemplo el 
silvopastoral– que explote las sinergias y propiedades demostradas en la interacción de este tipo 
de sistemas (Young 1989, Etienne 1996, Altieri 2002, Mosquera-Losada et al. 2005, Rigueiro-
Rodríguez et al. 2008). 
La marcada segregación e independencia de los enfoques mencionados tiene su origen en la 
peculiar historial ambiental de la región. Hasta hace menos de un siglo, la Patagonia chilena 
estaba cubierta por densos bosques templados dominados por especies del género Nothofagus, 
la lenga y el ñire, coigüe (N. dombeyi [Mirb.] Oerst.) y coigüe de Magallanes (N. betuloides [Mirb.] 
Oerst.), y por cupresáceas autóctonas como el alerce (Fitzroya cupressoides [Molina] I.M. Johnst.) 
y el ciprés de las Guaitecas (Pilgerodendron uviferum [D.Don] Florin) (Donoso 1993, Gajardo 
1994, Armesto et al. 1996, Luebert y Pliscoff 2006). Los grupos humanos que habitaban en estas 
tierras eran cazadores y recolectores (los Aonikenk, Tehuelches o Patagones) o pescadores (los 
Chonos y los Kawashkar o Alacalufes) (Otero 2006), y tuvieron un impacto moderado en los 
ecosistemas terrestres y acuáticos por su escasa densidad de población y por sus hábitos 
nómades (Mena 1991, Reyes et al. 2006). Desde el siglo XVI numerosas expediciones lo 
atestiguaron (Martinić 2004, Ortega y Brüning 2004). Posteriormente, la colonización y 
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establecimiento de asentamientos permanentes aumentaron considerablemente la intensidad con 
la que eran utilizados los recursos naturales locales.  
La colonización y el inicio de la explotación intensiva de los recursos naturales datan de una fecha 
relativamente reciente en la región de Aysén. Los primeros asentamientos permanentes se 
establecieron a finales del siglo XIX, en respuesta a la creciente demanda de productos forestales 
y a la ganadería ovina (Otero 2006). La colonización también fue consecuencia del contexto 
geopolítico del momento, dada la urgencia de los gobiernos chileno y argentino por establecer los 
límites administrativos entre ambos países (Tratado de límites de 1881). El gobierno chileno 
favoreció activamente la colonización de su territorio soberano mediante la deforestación, 
concediendo subvenciones a las compañías ganaderas con la condición de que atrajeran 
trabajadores chilenos o extranjeros y otorgando la propiedad a los colonos de los terrenos 
ocupados (Otero 2006). En la región de Aysén, no es hasta principios del siglo XX que comienzan 
a expresarse los primeros intentos por ocupar el territorio regional (Villagrán et al. 1997). Los 
primeros colonizadores eran chilenos (repatriados, que habían sido desplazados hacia la 
Patagonia argentina unos años antes, ya que la ley de colonización de 1874 privilegió la presencia 
de familias europeas), argentinos (en respuesta a la presión demográfica en su territorio) o 
europeos (huían de sus países de origen tras la II Guerra Mundial). Estos pioneros encontraron 
notables adversidades climáticas y geográficas para establecerse en esta región inhóspita y 
despoblada (Ortega y Brüning 2004, Otero 2006) y deforestaron extensas áreas de bosque 
mediante grandes incendios, que en ocasiones duraban varios meses (Veblen y Lorenz 1988, 
Veblen y Markgraf 1988, Markgraf y Anderson 1994, Veblen et al. 1999, Huber y Markgraf 2003, 
Markgraf et al. 2007, Gowda et al. 2012).  
La transformación del paisaje afectó todos los tipos forestales presentes en la región de Aysén: el 
bosque siempreverde próximo a la costa, el bosque caducifolio y la estepa patagónica. Resultaron 
especialmente afectados los bosques monoespecíficos de lenga, por su abundancia en las zonas 
en altitudes medias, coincidiendo con las más favorables para el establecimiento humano (Otero 
2006). En la zona intermedia entre el bosque siempreverde y la estepa patagónica, originalmente 
dominada por los bosques caducifolios de lenga y ñire (Hepp et al. 1988), extensas explotaciones 
ganaderas y fragmentos dispersos de bosque nativo y plantaciones dan forma a los amplios valles 
ganaderos que se observan actualmente (Fig. 1).  
Aunque existe controversia en el área total deforestada, la pérdida de superficie de bosque 
original entre 1930 y 1940 se estima en más del 60% de la superficie original (Veblen et al. 1996) 
y miles de toneladas de carbono fueron devueltas a la atmósfera. Se considera una de  
 











Figura 1. Mapa de situación geográfica de la región de Aysén en Chile (a) mostrando la 
distribución de la zona intermedia entre los bosques siempreverdes (área sombreada) y la estepa 
patagónica (v) dominan los bosques de lenga (área no sombreada); la estrella representa la 
ubicación geográfica de la ciudad de Coyhaique. Representación esquemática (b) y vista 
panorámica (c) del paisaje en un valle ganadero en la región en la actualidad. Después de los 
grandes incendios de principios del siglo XX, los bosques nativos se mantienen en las mayores 
altitudes (F) y las praderas ganaderas en altitudes más bajas (G), donde también se pueden 
encontrar fragmentos remanentes de bosque nativo (R) y plantaciones de coníferas exóticas (P). 
 
las intervenciones antrópicas más agresivas del mundo (Hoffmann 1998). La deforestación masiva 
provocó una intensa erosión del suelo, pérdida de sedimentos y una reducción notable de su 
contenido en materia orgánica, lo cual ha ocasionado importantes cambios en los ciclos de 
nutrientes edáficos (Alauzis et al. 2004, Quintanilla 2008). La intensa erosión también se ha 
relacionado con la colmatación de algunos estuarios y fiordos, como por ejemplo el de Puerto 
Aysén cuyo puerto hubo de ser trasladado 15 km, a Puerto Chacabuco.  
Con el objetivo de mitigar la erosión y proteger el suelo se iniciaron planes de reforestación en 
áreas desprovistas de los bosques originales, alrededor de 1950 (Gascón 2005). En la práctica, la 
reforestación se ha realizado mediante plantaciones con especies arbóreas exóticas, 
principalmente coníferas de rápido crecimiento como Pinus contorta Douglas ex Loudon, P. 
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Franco. Algunos estudios sugieren que la reforestación ha ido acompañada de la disminución de 
la superficie de bosque nativo, por un proceso sostenido de sustitución (Ramírez y Reyes 2000, 
Conget y Ávila 2010). 
Desde el punto de vista forestal, el ganado se ha entendido histócamente como un enemigo del 
bosque nativo por su influencia negativa en la regeneración natural de estos bosques (Pastur et al. 
2002, Cavieres y Fajardo 2005, Kitzberger et al. 2005, Vila y Borrelli 2011). En el contexto de una 
posible implementación de sistemas de uso silvopastoral, esto podría resolverse si se 
consideraran en el sistema áreas de bosque reservadas para la regeneración natural del mismo, 
mediante exclusiones temporales que permitan que los árboles jóvenes alcancen una cierta altura 
y evitar los daños por ramoneo. 
En la Patagonia, la percepción de la degradación del capital natural asociada a la implementación 
de praderas ganaderas y plantaciones forestales a costa de la deforestación del bosque original 
por los grandes incendios como un fenómeno indeseable se viene dando desde, al menos, la 
década de 1970 (Hoffmann 1998, Figueroa 2001). Estos problemas se han denunciado 
recientemente en varios informes (Ramírez y Reyes 2000, Gascón 2005, Conget y Ávila 2010).La 
necesidad de garantizar la continuidad de los recursos naturales y la conservación de la 
diversidad biológica, en forma paralela al desarrollo económico, se ha considerado desde hace 
algún tiempo en Chile y en particular en la Patagonia (Guiñez 1997). Las instituciones públicas 
han reconocido la importancia de la diversidad biológica para el desarrollo social y económico, 
tanto a nivel estatal (CONAMA 2003a, 2009) como regional (CONAMA 2003b). La Estrategia 
Nacional de la Biodiversidad, aprobada en 2003, tiene como objetivo central “conservar la 
diversidad biológica del país, promoviendo su gestión sustentable, con el objeto de resguardar su 
capacidad vital y garantizar el acceso a los beneficios para el bienestar de las generaciones 
actuales y futuras” (CONAMA 2009). En particular, la estrategia regional, en relación con “uso 
sustentable de los recursos naturales en los sectores agrícola, forestal, acuícola, pesquero y 
turismo”, propone como acciones “Enfocar sitios fuera y dentro del SNASPE con uso de recursos 
para propender al uso sustentable” y “Promover la agricultura limpia [y el] uso de productos 
orgánicos” (CONAMA 2003b).  
No obstante, estos objetivos dirigidos a la conservación de los recursos naturales y de la 
diversidad (el capital natural) aún no están totalmente incorporados en las políticas vigentes de 
gestión y ordenamiento territorial. Recientemente, los problemas ambientales que denuncia el 
Gobierno Regional (GORE) en el Plan Aysén 2010-2014 se refieren únicamente a la 
contaminación atmosférica de la ciudad de Coyhaique (GORE 2010), lo que demuestra cierta falta 
de sensibilidad política por paliar los problemas ambientales derivados de los recientes cambios 
de uso del suelo. Por otro lado, el GORE en la actual estrategia de desarrollo de la región de 
Aysén, reconoce que la actividad agropecuaria y silvícola apenas ha experimentado mejoras 
tecnológicas en los últimos años; y considera que en los últimos años la región “ha mostrado 
grandes potencialidades en recursos de agua, forestales, con nichos agrícolas importantes y una 
ganadería que podría desarrollarse más activamente” (GORE 2009). En este sentido, el GORE 
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manifiesta especial interés por potenciar la ganadería y en general el sector agropecuario en las 
acciones de Desarrollo Productivo y Empleo previstas en el Plan Aysén 2010-2014, que se 
llevarán a cabo mediante: (1) el Programa de Recuperación de Suelos Degradados gestionado 
por el Instituto Nacional de Desarrollo Agropecuario (INDAP) y el Servicio Agrícola Ganadero 
(SAG), y (2) la creación del Centro Tecnológico de Investigación, Desarrollo y Extensión 
Silvoagropecuaria del que será responsable el INIA, el Instituto Forestal (INFOR) y el GORE 
(GORE 2009). Sin embargo, no se mencionan los sistemas de uso silvopastoral.  
 
1.3. Bases ecológicas de los sistemas de uso silvopastoral 
Existe evidencia empírica en diferentes regiones climáticas del mundo de que tanto los objetivos 
de producción como los de conservación del patrimonio natural se pueden abordar 
simultáneamente si se mantiene cierta cobertura arbolada en el sistema agropecuario (Tscharntke 
et al. 2005, Le Brocque et al. 2009). Los sistemas silvopastorales existentes en varias regiones en 
el mundo son buen ejemplo de ello. 
Los sistemas de uso silvopastoral se definen como sistemas en los que coexisten pastizales, 
árboles (o arbustos) y ganado en un mismo área (Nair 1993). Estos sistemas se basan en la 
interacción compleja entre los tres componentes. La heterogeneidad característica de este tipo de 
sistemas no debe entenderse como la suma de propiedades de cada uno de esos componentes 
sino como el resultado de flujos entre ellos que generan sinergias o limitaciones para la 
producción de recursos, como resultado de una optimización histórica de la gestión humana. Son 
precisamente los flujos de agua, nutrientes, propágalos y organismos vivos los que, a modo de 
una fisiología del paisaje, conforman la base ecológica de los sistemas silvopastorales y explican 
la complejidad de su implementación. Esta concepción considera que, además de proporcionar un 
beneficio económico (en este caso, la producción ganadera y forestal), el sistema silvopastoral 
mantiene las funciones ecológicas que permiten la provisión de los servicios ecológicos 
asociados.  
Los sistemas silvopastorales constituyen prácticas ancestrales en muchos ecosistemas del 
mundo. En la cuenca del Mediterráneo estos agroecosistemas existen desde hace más de 5.000 
años (Di Castri et al. 1981) si bien los presentes actualmente contienen características muy 
diferentes a los más primitivos. En la Península Ibérica forman parte de explotaciones extensivas 
que varios autores han destacado como ejemplos de gestión sensata de los recursos naturales. 
Es por ejemplo el caso de las explotaciones de dehesas en España y de los montados en 
Portugal, muy estudiadas desde diferentes disciplinas (Marañon 1988, de Miguel y Gómez-Sal 
1992, Pineda y Montalvo 1995, Etienne 1996, Schnabel y Ferreira 2004, Mosquera-Losada et al. 
2005, Rigueiro-Rodríguez et al. 2008, Jose 2009, Pinto-Correia et al. 2011). Es conocida su 
eficiencia en el uso de la energía y los nutrientes (Escudero et al. 1985, Gómez Gutiérrez 1992, 
San Miguel 1994, Pineda y Montalvo 1995, Joffre et al. 1999, de Miguel 1999, Olea et al. 2006, 
Moreno y Pulido 2008, Gaspar et al. 2009) y su independencia de fuentes externas de energía 
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(Campos Palacín 1984) ya que el reciclado de nutrientes se produce de forma constante y casi 
automática, con escasos esfuerzos por parte del hombre (de Miguel 2002). Además, estos 
sistemas de uso mantienen altos valores de diversidad biológica (Pineda et al. 2002, Olea y San 
Miguel-Ayanz 2006) y se considera uno de los puntos calientes de diversidad biológica del mundo 
(Myers et al. 2000). 
En otras regiones de clima mediterráneo se ha aplicado un modelo de sistema silvopastoral 
similar, basándose en la coincidencia de los factores físicos limitantes del crecimiento de las 
herbáceas (Di Castri 1981), a fin de mejorar el rendimiento económico de estos pastizales con 
vocación ganadera, así como su valor naturalístico. Ejemplos bien conocidos y estudiados de 
estos sistemas existen en la región central de Chile (espinales; Ovalle et al. 1990, Aronson et al. 
2002, Muñoz et al. 2006, Ovalle et al. 2006), California (McNaughton 1968, Roche et al. 2012) y 
Australia (Dorrough et al. 2006, Barnes et al. 2009, Le Brocque et al. 2009). Las sabanas 
naturales como ecosistemas donde coexiste la vegetación herbácea y la arbustiva y los grandes 
herbívoros también se han estudiado, en África (McNaughton 1979, Knoop y Waker 1985, Belsky 
et al. 1989, Mordelet y Menaut 1995, Ong y Leakey 1999, Ludwig et al. 2004, 2008, Sankaran et 
al. 2005, Treydte et al. 2007, Asner et al. 2009) y en Norteamérica (McNaughton 1968, Belsky y 
Canham 1994, McPherson 1997, Jose et al. 2004). En estas regiones y en otras más templadas 
también existen sistemas de uso ganadero que incorporan el arbolado (Cooper et al. 1996, 
Feldhake 2001, Alavalapati et al. 2004, Mosquera-Losada et al. 2006, Guevara-Escobar et al. 
2007, Benavides et al. 2009), con importantes beneficios para las características productivas de 
las comunidades herbáceas, la diversidad biológica y la provisión de servicios ambientales (Young 
1989, Sanchez 1995, Etienne 1996, Altieri 1999, 2002, Jose et al. 2004, Palma et al. 2007, 
Benavides et al. 2009, Jose 2009, Pastur et al. 2012). 
El arbolado tiene una importante influencia en procesos naturales esenciales, como el ciclo 
hidrológico y los ciclos de nutrientes, los procesos ecológicos o la diversidad biológica. Las 
condiciones fisicoquímicas asociadas a la presencia de árboles influyen en el crecimiento de las 
plantas y consecuentemente determinan las características de las comunidades herbáceas 
(pastizales1). Los sistemas silvopastorales representan formas de uso ganadero que integran el 
arbolado en el sistema productivo (los pastizales) y combinan áreas desprovistas de árboles y 
áreas con arbolado. En el contexto de la producción ganadera y la conservación, es fundamental 
caracterizar la influencia del arbolado sobre la estructura y dinámica de los pastizales. Este 
conocimiento constituye la base científica para la elaboración de recomendaciones para la gestión 
ganadera y para el diseño de sistemas de uso y gestión de los recursos naturales. De esta base 
científica depende en gran medida la posibilidad de implementar planes sensatos de uso 
silvopastoral.  
El arbolado modifica el ambiente físico en sus proximidades, alterando los valores y la 
heterogeneidad espacial de variables importantes para la vegetación, como la intensidad y la 
                                                 
1 En este trabajo, el término ‘pastizal’ se utiliza en sentido de comunidad biológica, como sinónimo de ‘comunidad dominada por 
herbáceas’. El término ‘pradera’ se reserva para designar las áreas desprovistas de árboles.  
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duración de la radiación solar, la cantidad de precipitación que llega al suelo, la exposición al 
viento, la disponibilidad de agua edáfica y el ciclo de nutrientes (Belsky 1989, Frost y McDougald 
1989, Vetaas 1992, Belsky y Canham 1994, Rhoades 1996, Sibbald 1999, Gallardo 2003, Ludwig 
et al. 2004, Ovalle et al, 2006, Cubera y Moreno 2007, Barbier et al. 2008, Gea-Izquierdo et al. 
2009). La cantidad de radiación que llega al suelo se correlaciona con la temperatura y humedad 
del aire (Matlack 1993, Barbier et al. 2008) y con la fertilidad y humedad del suelo (Cadenasso et 
al. 2003), y por tanto se utiliza como un indicador de la cobertura arbolada, que integra a variación 
de otras variables físicas (Barbier et al. 2008). 
El profundo sistema radical de árboles constituye una bomba de fertilidad vertical, capturando los 
nutrientes de las zonas más profundas del substrato y convirtiéndolos en hojas o ramas, que 
cuando caen, fertilizan el suelo. El arbolado representa un sistema de fertilidad natural y gratuita 
para los pastizales, y esto que constituye un aspecto fundamental en la eficiencia de los sistemas 
silvopastorales (de Miguel 1999). Además, la capacidad de retener humedad y materia orgánica 
alrededor de las raíces de los árboles da lugar a un ambiente fisicoquímico edáfico más favorable 
para los procesos biológicos (actividad microbiana). Como resultado, el suelo en las proximidades 
de los árboles tiene altas concentraciones de materia orgánica, nitrógeno y cationes 
intercambiables, con una mayor capacidad de infiltración de agua en comparación con zonas 
adyacentes desarboladas (Bernard-Reversat 1982, Belsky et al. 1989, Young 1989, Vetaas 1992, 
Gallardo et al. 2000, Gallardo 2003), lo cual influye en los ciclos de nutrientes edáficos y en la 
vegetación herbácea. En general, el arbolado reduce la erosión del suelo y previene de la 
desertificación (Nair 1984, Young 1989, 1994, Nair et al. 2007).  
El efecto del arbolado en la composición florística, la capacidad productiva y calidad bromatológica 
de los pastizales resulta del balance entre los efectos positivos y negativos del mismo en el 
crecimiento de las plantas. Los efectos positivos del arbolado se explican por la mejora de las 
condiciones físicas (menor velocidad del viento y menor amplitud térmica) y por su capacidad de 
capturar y retener nutrientes y agua. Los efectos negativos se deben a su sombra, a la reducción 
de la cantidad de precipitación que llega al suelo, a la acumulación de hojarasca, a la competencia 
por recursos edáficos (nutrientes y agua) o una combinación de estos factores (Ong y Leakey 
1999, Scholes y Archer 1997). Este balance neto entre los efectos positivos y negativos del 
arbolado varía en función de las condiciones climáticas, la densidad y distribución espacial de 
árboles, y de la interacción de estos factores (Nair 1993, Mosquera-Losada et al. 2005). Cabe 
esperar que la influencia neta del arbolado sea más positiva en ambientes desérticos y 
semidesérticos. Algunos autores han demostrado que la producción primaria neta de las 
herbáceas bajo las copas es mayor que alejados de ellas, y que ocurre lo contrario en ambientes 
mésicos (McClaran y Bartolome 1989, Belsky et al. 1989, 1993, Joffre y Rambal 1993); sin 
embargo, otros autores no han encontrado relación del efecto del arbolado con la precipitación 
anual (véase la revisión de Mordelet y Menaut 1995). Esta contradicción puede explicarse porque 
la competencia por los recursos edáficos entre las raíces de los árboles y de las herbáceas se 
exprese con diferente intensidad según el ecosistema analizado. Por el mismo motivo, una 
cobertura de arbolado muy densa puede limitar el crecimiento de las herbáceas bajo la misma 
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(además de por la reducción de la radiación). Generalmente los árboles o arbustos y las 
herbáceas minimizan la competencia por los recursos edáficos porque las herbáceas extienden 
sus raíces por el horizonte más superficial del suelo mientras que los árboles los hacen por los 
más profundos, de modo que las herbáceas obtienen el agua que llega al suelo en primer lugar y 
los árboles aprovechan principalmente el agua acumulada en capas más profundas. Esta 
interpretación de Walter (1971) o  modelo de dos capas (two-layer water resource model) ha sido 
demostrado con árboles en sabanas en Sudáfrica (Knoop y Walker 1985) y en la estepa 
patagónica (Sala et al. 1992). Schlesinger et al. (1990) añadió al modelo vertical de Walker la 
heterogeneidad horizontal asociada a las manchas de arbolado y los claros, indicando que existe 
un flujo neto de agua desde los claros hacia las zonas de bosque. Breshears y Barnes (1999) 
unificaron ambos modelos y afirman que existen tres tipos de vegetación (herbácea, leñosa con 
raíces superficiales, leñosa con raíces profundas). No obstante, la competencia entre las raíces de 
árboles y herbáceas es un aspecto a considerar en el análisis de la interacción entre ambos 
(Callaway et al. 1991, Belsky 1994, Holmgren et al. 1997, Coomes y Grubb 2000).  
Por otro lado, el arbolado genera microambientes y condiciones fisicoquímicas particulares de los 
que dependen la mayoría de las especies herbáceas nativas propias de los bosques originales 
(Whigham 2004). Estas especies no crecerían bien en zonas desarboladas y por tanto, la 
presencia de cierta cobertura arbolada permitiría su conservación, aumentando los valores de 
diversidad biológica del ecosistema. En particular, en los bosques de Nothofagus, la madera 
muerta caída por el viento y el peso de la nieve se acumula en el suelo (Stewart y Burrows 1994, 
Frangi et al. 1997) puede tener un papel fundamental en el mantenimiento de la diversidad de 
plantas vasculares, vegetación briofítica y otros organismos, como se ha observado en otros 
bosques templados (Kruys y Jonsson 1999, Grove 2002, Christensen et al. 2005).  
A escala de paisaje, la presencia de árboles o fragmentos de bosque en una matriz de praderas 
desarboladas permitiría la coexistencia de un mayor número de especies (Manning et al. 2006) y 
la conectividad entre áreas alejadas (Ludwig et al. 2000, Breshears 2006, Benayas et al. 2008), lo 
que favorece el mantenimiento de la diversidad biológica y de las herbáceas nativas asociadas al 
ambiente del interior de los bosques.  
En la región de Aysén, el enfoque silvopastoral representa una alternativa de gestión que concilia 
valores naturalísticos y productivos (Figueroa y Calfucura 2008, Sotomayor y Moya 2007, 
Sotomayor et al. 2008). Entre esos beneficios, destacan la diversificación de productos (cultivos, 
animales, madera, productos forestales no maderables); el aumento de productividad; la 
conservación de la fertilidad del suelo y reducción de la erosión mediante la incorporación de 
materia orgánica a través de la hojarasca del árbol, la conservación de la cantidad y calidad del 
agua ya que los árboles actúan como filtros biológicos y acumulan sustancias nocivas como los 
fertilizantes o pesticidas; la regulación del ciclo hidrológico a través del aumento de la infiltración y 
la reducción de la escorrentía superficial; la mayor captura y acumulación de carbono procedente 
de la atmósfera en forma de madera. En los escasos modelos silvopastorales existentes en la 
región los componentes arbóreos considerados son exclusivamente especies exóticas, 
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principalmente pináceas y salicáceas en las cortinas cortaviento con resultados satisfactorios en 
relación con los beneficios económicos y ecológicos (Sotomayor et al. 2008). Esta consideración 
también es aplicable a las iniciativas surgidas en otras regiones de Chile, donde han usado 
también Eucaliptus spp. (Conget y Ávila 2010). En la Patagonia argentina, se han descrito un 
efecto positivo del arbolado en la producción primaria herbácea tanto con sistemas silvopastorales 
establecidos en plantaciones de Pinus ponderosa (Fernández et al. 2007, Peri et al. 2007), así 
como con cortinas cortaviento con Populus spp. y Salix spp. (Peri y Bloomberg 2002).  
Las iniciativas que consideran especies arbóreas nativas han surgido dentro del ámbito 
académico. Estas se refieren al ñire, en la XII región de Magallanes Schmidt y colaboradores 
(2009) analizan diferentes tratamientos forestales (tala rasa, fajas, raleo selectivo), y en la 
Patagonia argentina Peri (2008, 2009) en ocasiones ha analizado un gradiente de cobertura 
arbolada. Sin embargo, no se han encontrado propuestas ni antecedentes empíricos de sistemas 
silvopastorales con arbolado nativo de lenga; no se sugiere en los documentos institucionales, ni 
en los informes que analizan los problemas ambientales y sociales asociados a los modelos 
vigentes de uso de los recursos naturales (Gascón 2005, Conget y Ávila 2010), y tampoco en el 
Código Forestal elaborado por la Agrupación de Ingenieros Forestales Por El Bosque Nativo 
(AIFBN) (Ramírez y Reyes 2000). De hecho, no se tiene constancia alguna de una propuesta de 
sistema silvopastoral con arbolado nativo de lenga a pesar de que la lenga es la especie arbórea 
más ampliamente distribuida en toda la Patagonia y representa el mayor valor de explotación 
forestal (Martínez Pastur et al. 2000, Cuevas 2002, Gea-Izquierdo et al. 2004).  
 
1.4. Objetivos del estudio 
Esta tesis doctoral plantea establecer la base científica para la posible implementación de un 
sistema de uso silvopastoral en la región de Aysén, en la Patagonia noroccidental, donde en un 
ambiente dominado por praderas abiertas aún quedan remanentes de bosque de lenga 
(Nothofagus pumilio). En este trabajo se propone el uso silvopastoral como una alternativa a la 
ganadería extensiva en praderas desarboladas que preserve el interés agronómico y naturalísitico 
de los pastizales. La filosofía de este trabajo se basa en los beneficios agronómicos y ambientales 
atribuidos a los sistemas de uso silvopastoral y en la consideración de que la gestión de los 
recursos naturales requiere un conocimiento científico previo de los ecosistemas implicados.  
El objetivo general es cuantificar y caracterizar el efecto de la cobertura arbolada de lenga sobre la 
estructura y productividad de los pastizales, en un contexto de uso ganadero y de conservación de 
valores naturalísticos de la región. Para ello la respuesta al arbolado de la estructura y las 
propiedades productivas de los pastizales se analiza en dos escenarios ambientales diferentes 
pero complementarios: un gradiente de cobertura arbolada de lenga, desde bosque denso hasta 
pradera abierta sin arbolado, y cuatro zonas de contacto entre bosques densos y praderas 
abiertas (situaciones extremas del gradiente de arbolado anterior).  
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La tesis parte de la siguiente hipótesis general: El arbolado promueve el incremento de algunos 
parámetros ecológicos (diversidad biológica total y de especies herbáceas nativas) y agronómicos 
(productividad primaria neta y calidad bromatológica) de los pastizales, mejorando la producción 
ganadera y el mantenimiento de valores naturalísticos. Se pretenden alcanzar los siguientes 
objetivos concretos: 
1. Cuantificar el efecto de la cobertura arbolada sobre la capacidad productiva y calidad 
bromatológica de los pastizales; 
2. Caracterizar el efecto del arbolado sobre la composición florística y diversidad biológica de los 
pastizales; 
3. Identificar los patrones de variación espacio-temporal de la composición florística y la 
diversidad biológica en zonas de contacto entre bosques y praderas abiertas; 
4. Caracterizar la respuesta de la estructura de los pastizales al abandono reciente de la 
actividad de pastoreo. 
 
1.5. Estructura de la memoria  
La memoria se organiza en 8 capítulos. La introducción general (Capítulo 1 ) seguida de una 
descripción del área de estudio y de la metodología empleada (Capítulo 2). Los capítulos 3 al 7 
presentan los resultados obtenidos de acuerdo con los objetivos concretos de la investigación; 
cada uno está estructurado introducción, material ymétodos, resultados, discusión y conclusiones. 
El Capítulo 8 sintetiza las conclusiones del estudio, y el Capítulo 9 contiene la lista de referencias 
bibliográficas. En el Apéndice se presenta una caracterización ecológica de las especies 
herbáceas registradas en la finca experimental, y constituye un resultado original más de este 
estudio.  
Los capítulos 3 y 4 examinan el efecto del arbolado de lenga en la producción primaria neta (PPN) 
y otros parámetros de interés agronómico (productivo) de los pastizales (Objetivo 1). El Capítulo 3 
examina el efecto de la cobertura arbolada sobre la PPN, la calidad nutritiva de los pastizales y la 
intensidad de carga ganadera a la que están sometidos, en diferentes situaciones de cobertura 
arbolada. Para ello, en un sector con diferente cobertura de arbolado, se distribuyen 15 parcelas 
que difieren en la PAR transmitida a través del dosel, desde bosques densos praderas abiertas sin 
arbolado, en las que se analiza la relación de estas variables con la radiación fotosintéticamente 
activa (PAR). Se pretende identificar un valor de PAR que maximice el valor productivo de los 
pastizales.  
El Capítulo 4 profundiza en el efecto del arbolado en la PPN de los pastizales, analizando la 
variación de este parámetro en zonas de contacto espacial entre bosques densos y praderas 
desprovistas de árboles. Se pretende identificar la existencia de dependencia de la PPN en un 
pasillo o sector del territorio con los pasillos o sectores contiguos, lo que permite interpretar la 
variación de la PPN como un gradiente a lo largo del transecto, o bien como un mosaico de 
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valores con escasa conexión espacial. Se pretenden identificar los factores ecológicos 
responsables de esa variación. Para ello, se analizan los patrones de variación a diferentes 
escalas de detalle espacial de la PPN y del ambiente físico en varios transectos perpendiculares al 
contacto entre bosques y praderas, mediante el cálculo de la amplitud de nicho de los valores de 
las variables a diferentes escalas espaciales y temporales.  
Los capítulos 5 y 6 analizan la heterogeneidad espacial y temporal de la composición florística de 
los pastizales en función de la cobertura de árboles (Objetivo 2). El Capítulo 5 examina el efecto 
del arbolado sobre cada una de las especies analizadas individualmente y sobre la comunidad de 
herbáceas analizada en su conjunto. Se pretende proporcionar información acerca del 
comportamiento ecológico de las herbáceas nativas locales y de los parámetros productivos y la 
diversidad de los pastizales, así como identificar los factores ecológicos asociados a la cobertura 
arbolada con influencia en la composición florística de los mismos. Para ello, se analiza la 
respuesta a la PAR de la abundancia para cada especie y su patrón de distribución espacial en el 
área de estudio, y se identifican y caracterizan las principales tendencias de variación florística de 
los pastizales en diferentes situaciones de cobertura arbolada.  
En el Capítulo 6 pretende determinar si la variabilidad florística de los pastizales de bosques 
densos y de praderas sin arbolado está relacionada con la distancia espacial entre ambos, o si, 
por el contrario, en esta variabilidad predomina la diferencia entre las comunidades propias de 
cada formación vegetal (Objetivo 3). Para ello, se identifican y caracterizan las principales 
tendencias de variación de la composición florística en las cuatro zonas de contacto entre bosques 
densos y praderas sin arbolado.  
El Capítulo 7  aborda la respuesta de la estructura de los pastizales al abandono reciente de la 
actividad ganadera (Objetivo 4). Dicha respuesta es comparada con la obtenida en zonas 
ambientalmente equivalentes pero sometidas a pastoreo activo. Para ello, se analiza la 
composición florística y morfo-funcional y los parámetros de diversidad biológica de los pastizales 
pastoreados, en dos transectos en cada una de las cuatro zonas de contacto entre bosques 
densos y praderas sin arbolado. Posteriormente se instala una exclusión permanente del ganado 
en uno de los transectos de cada zona y, después de un año, se evalúan las diferencias de 





2. Metodol ogía general 
 
2.1.  Área de estudio 
La Patagonia es una región geográfica ubicada en el extremo sur del continente suramericano. 
Comprende territorios de Chile (Patagonia occidental) y Argentina (Patagonia oriental). Esta 
división política se corresponde con importantes diferencias socioeconómicas y ambientales entre 
los dos países. Las diferencias más importantes tienen relación con la posición de la cordillera de 
los Andes, que actúa como una frontera natural entre ambos países, con la dirección dominante 
de los vientos (Oeste) y con la historia de colonización más reciente en la Patagonia chilena. 
Según la división política de Chile, la Patagonia chilena comprende la Provincia de Palena en la 
Región de Los Lagos, la Región de Aysén y la Región de Magallanes. En ocasiones se amplía su 
límite norte hasta los 39ºS y se incluyen también a las provincias de Osorno, Llanquihue y Chiloé. 
La Región Aysén del General Carlos Ibáñez del Campo (Región de Aysén, o Aisén o XI Región) 
es la tercera más extensa de Chile, con 108.494 km2 y la menos densamente poblada; 
actualmente su población representa menos del 1% de la población nacional (en el censo más 
reciente se registraron 95.978 habitantes, y se estimaron 106.885 para 2012; INE 2002).  
Geológicamente, la Patagonia chilena se localiza en el área de conjunción de tres placas 
tectónicas: la de Nazca y la Antártica, que se desplazan hacia el Este, y la Sudamericana, que se 
mueve hacia el Oeste. El hundimiento del borde de la placa Sudamericana y la invasión del mar 
en los sectores hundidos bajó el nivel del territorio sobre el mar y se fragmentó, generándose un 
relieve abrupto con numerosas islas. La intensa actividad glacial esculpió profundos valles y se 
formaron fiordos. Los suelos crecen sobre un sustrato profundo de origen volcánico (Wrigth 1967 
citado por Mascareño 1987). En general los suelos tienen buen drenaje, con excepción de las 
áreas de “mallines” (Veblen et al. 1979), sectores del territorio con suelo de baja permeabilidad 
que determina inundaciones invernales que favorecen el crecimiento de musgos, juncos y 
helechos (Quintanilla 2008). La textura es franco limosa o francoarenosa fina y son susceptibles a 
la erosión eólica pluvial (Quintanilla 2008).  
El clima dominante es templado húmedo, con dos franjas longitudinales que presentan dos 
diferentes tipos de clima; en la franja occidental o pacífica el clima es oceánico muy húmedo, y en 
la franja oriental o transandina, por el contrario, el clima es más árido con aumento de la tendencia 
continental (Di Castri y Hajek 1976). La circulación de las masas de aire del Pacífico y la 
disposición paralela a la costa de la Cordillera de los Andes originan este fuerte gradiente de 
precipitación Oeste-Este (desde los 4.000 mm anuales hasta 600 mm en menos de 65 km; 
Oberdorfer 1960, Veblen y Lorenz 1988, Paruelo et al. 1998, Veblen et al. 2007). El clima de la 
Patagonia se caracteriza también por un gradiente latitudinal de temperatura (Paruelo et al. 1998, 
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Luebert y Pliscoff 2006). Hacia el sur, también desaparece el componente mediterráneo (escasez 
de precipitaciones durante la época estival) que caracteriza la zona central de Chile (Luebert y 
Pliscoff 2006).  
Estas características climáticas están asociadas a una considerable heterogeneidad 
geomorfológica y de vegetación. En la región de Aysén, la variación longitudinal de precipitación 
determina tres tipos generales de vegetación (Hepp et al. 1988, Gajardo 1994, Luebert y Pliscoff 
2006). En la vertiente occidental predominan los bosques siempreverdes dominados por las 
especies perennifolias de Nothofagus (N. betuloides, N. dombeyi) y las cupresáceas autóctonas, y 
en la vertiente oriental se encuentra la estepa patagónica; entre ambos tipos, una zona intermedia 
caracterizada por especies caducifolias de Nothofagus (N. pumilio, N. antarctica). La diversidad de 
estos tipos generales de  vegetación se amplía si se consideran los pisos bioclimáticos (Gajardo 
1994, Luebert y Pliscoff 2006).  
La región de Aysén tiene la mayor superficie de bosque nativo de Chile (36%; CONAF-CONAMA-
BIRF 1999). De los 4,8 millones de ha de bosque nativo presentes en la región (47% del total de la 
superficie regional), de los cuales el 50% se considera bosque adulto, el 43% están dentro del 
Sistema Nacional de Áreas Silvestres Protegidas (SNASPE). Los bosques de lenga son los de 
menor superficie protegida de todos los tipos forestales en la región (Tabla 1).  
 
Tabla 1. Superficie en hectáreas de bosque por tipo forestal en la región de Aysén. 
 
 superficie regional superficie SNASPE 
Siempreverde 2.281.782 1.304.697 (57%) 
Lenga 1.440.702 230.694 (16%) 
Coigüe de Magallanes 578.943 171.844 (30%) 
Ciprés de las Guaitecas 514.105 375.605 (73%) 
Total 4.815.532 2.082.840 (43%) 
Fuente: CONAF-CONAMA-BIRF 1999  
 
La finca experimental donde se lleva a cabo este trabajo forma parte del centro regional de 
investigación del Instituto de Investigaciones Agropecuarias (INIA) Tamel Aike. El centro se 
localiza en el valle Simpson, sector de Santa Elena, comuna de Coyhaique (45º77 S, 72º06 W; 
619  msnm). Este valle se sitúa en la zona agroclimática intermedia, con condiciones climáticas 
intermedias entre los bosques siempreverdes próximos a la costa y la estepa patagónica en el 
Este (Hepp et al. 1988). El valle Simpson es uno de los primeros valles ganaderos colonizados y 
poblados por los pioneros  a principios del siglo XX en la región (Otero 2006). La vegetación 
original de este valle anterior a los grandes incendios del siglo XX era una cubierta más o menos 
continua de bosques monoespecíficos de lenga.  
 
 




Figura 1. Vista panorámica de la finca experimental INIA Tamel Aike en el valle Simpson.  
 
En la zona intermedia los suelos son principalmente sedimentarios, con gran influencia de cenizas 
volcánicas de reacción ácida, y altamente susceptibles a la erosión (Hepp et al. 1988). El clima es 
templado frío con fuertes vientos, con lluvias más abundantes en primavera y otoño. Los datos de 
temperatura y precipitación se obtuvieron de la estación meteorológica más cercana, en el 
Aeródromo Teniente Vidal, cerca de la ciudad de Coyhaique (DMN 1980-2006, DMN 2007-2008). 
Los promedios climáticos de una serie de 20 años (1980-2006) indican que la temperatura media 
anual es de 8ºC, temperatura máxima media en enero (mes más cálido) es de 19ºC y la mínima 
en julio (mes más frío) es -0.5ºC. La precipitación media anual es de 994 mm, y los meses más 
calurosos (enero-marzo) tienen el mínimo de precipitación (Fig. 2). Este clima limita la longitud de 




















May 06 - April 07 = 1060 mm




















May 06 - April 07 = 7.7 º C
May 07 - April 08 = 8.4 º C
Figura 2. Precipitación y temperatura media mensual durante las dos temporadas de crecimiento 
(2006-07 y 2007-08) analizadas. Las líneas muestran los promedios a largo plazo (1980-2006). La 
temporada de crecimiento por lo general dura de septiembre-octubre a marzo-abril. Fuente: DMN 
(1980-2006), DMN (2007-2008).  
 
Los dos años de estudio difirieron en temperatura media y precipitación anual (Fig. 2). Durante los 
meses de la temporada de crecimiento y los del invierno anterior (mayo a abril), el primer año 
2006-07 presentó una temperatura media menor (7,7 ºC) y una precipitación total ligeramente 
mayor (1060 mm) que el promedio climático entre 1980 y 2006 (8,1 ºC y 1004 mm) y que el 
segundo año 2007-08 (8,4 ºC y 761 mm). El resultado fue similar considerando únicamente los 
meses de temporada de crecimiento (septiembre a abril): el primer año presentó menor 
temperatura media (10,3 ºC) y mayor precipitación (545 mm) que el promedio climático (10,5 ºC y 
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526 mm) y que el segundo año (11,2 ºC y 463 mm). Por ello, en adelante el primer año se 
considera más representativo y el segundo año se considera más cálido y seco que el promedio 
climático en temperatura media y precipitación anual.  
 
2.2. Diseño experimental 
Dentro de la finca experimental de INIA Tamel Aike se seleccionó un área de unas 50 ha con un 
paisaje mosaicista que combina manchas de arbolado de lenga y de praderas abiertas 
desarboladas.  
Para analizar los efectos del arbolado de lenga en la estructura y propiedades productivas de los 
pastizales, se utilizan dos enfoques diferentes pero complementarios: el análisis de un gradiente 
de cobertura arbolada (desde bosque denso hasta pradera abierta sin arbolado), y el análisis de 
los dos extremos de ese gradiente de arbolado en contacto espacial (fronteras entre bosques y 
praderas). Cada enfoque se examinó mediante un tipo de parcelas. 
Las variables que se cuantifican y analizan en este trabajo se refieren a la vegetación herbácea. 
Se han considerado dos tipos de variables de acuerdo con dos tipos de muestreos, de 
composición florística y de biomasa. En el muestreo de composición florística se registraron la 
cobertura de todas las especies herbáceas y otras variables que describen el ambiente físico. A 
partir del muestreo de biomasa se obtienen las variables productivas.  
Los datos que se analizan proceden de los muestreos realizados durante dos años consecutivos 
(2007 y 2008). En ocasiones se refieren los años de estudio como temporadas de crecimiento. 
2.2.1. Parcelas en zonas de contacto bosque/pradera 
Se seleccionaron cuatro zonas de contacto entre una mancha de bosque denso y una de pastizal 
sin arbolado (a partir de ahora pradera), en todos los casos orientadas al norte (menos de 60º y 
más de 300º) y con pendientes suaves (<15º). En cada parcela se estableció un transecto 
perpendicular a la línea de contacto, con dimensiones 80 m de largo x 10 m de ancho (40 m a 
cada lado del contacto; Fig . 3). Uno de los transectos se rodeó de una malla metálica (transecto 
cercado) para evitar el consumo de los medianos y grandes herbívoros; el otro se situó en un área 
de la parcela sometida a pastoreo extensivo por parte del ganado vacuno de la propia explotación 
(transecto no cercado). En cada uno de los transectos se dispusieron 9 pasillos equidistantes en 
sentido paralelo a la línea de contacto de 10x10 m. En los pasillos se registraron la biomasa 
herbácea aérea y las variables productivas. En los límites superior e inferior de los pasillos se 





















Figura 3. Esquema del diseño experimental utilizado para analizar la variabilidad espacio-temporal 
de los pastizales y el efecto del abandono ganadero en las zonas de contacto entre bosques y 
praderas sin arbolado. Cada parcela fue muestreada mediante un transecto que se extiende 40 m 
hacia el interior del bosque (valores negativos) y 40 m hacia la pradera (valores positivos) desde la 
línea de contacto. A lo largo de cada transecto se situaron regularmente 9 pasillos paralelos a la 
línea de contacto, de 10 metros de ancho y separados 10 metros entre sí. La zona sombreada 
corresponde al transecto cercado que impide el pastoreo por grandes y medianos herbívoros (a). 
Vista de una de las parcelas en marzo 2007 (b). Ubicación geográfica de las parcelas (c): sistema 
de proyección de coordenadas UTM, Datum 1984, H18S; fuente: Google Earth, Levantamiento 
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2.2.2. Parcelas en un gradiente de cobertura arbolada 
Por otro lado, se seleccionaron 15 parcelas de dimensiones 20 x 20 m que presentaban distintas 
coberturas arbóreas, distribuidas en un gradiente de cobertura arbolada desde bosque denso a 
pradera abierta (Fig. 4). Para la selección de parcelas, se consideraron 5 clases según su 
cobertura estimada en campo, desde praderas abiertas hasta bosques densos (3 parcelas de 
cada clase). Los datos se refieren a dos escalas de análisis, la parcela y la facies o posición 
respecto a la copa del árbol (bajo o alejadas de la proyección vertical de las copas; Fig. 1b). En las 
parcelas de los extremos del gradiente de cobertura (praderas abiertas y bosques densos), toda la 
parcela representa la misma facies. Los dos tipos de muestreos (composición florística y biomasa) 
se realizaron a escala de parcela y de facies.  
 







Figura 4. Esquema del diseño experimental utilizado para analizar la variación espacio-temporal 
de los pastizales en un gradiente de cobertura de arbolado. Se seleccionaron 15 parcelas (20 x 
20m) distribuidas en 5 clases de cobertura estimada en campo (a), desde praderas abiertas hasta 
bosques densos (3 parcelas de cada clase). En las parcelas de cobertura intermedia se consideró 
la posición relativa respecto a la copa del árbol (b) en los muestreos de vegetación. Vista de una 
parcela de cada clase de cobertura (de izquierda a derecha, desde pradera abierta hasta bosque 
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Figura 4d. Ubicación geográfica de las parcelas en el gradiente de cobertura arbolada. Sistema de 
proyección de coordenadas UTM, Datum 1984, H18S; fuente: Google Earth, Levantamiento GPS; 
autor: Felipe Vidal. 
 
2.2.3. Muestreo de la estructura de la vegetación y de variables físicas 
Los registros de las variables de vegetación y las variables físicas fueron realizados una vez al 
año, en dos años consecutivos (2007 y 2008) y durante el periodo de máximo crecimiento 
vegetativo (diciembre-enero).  
En las parcelas de frontera, los datos se refirieron a los 10 límites inferior y superior de los pasillos 
que recorren perpendicularmente el transecto de cada una de las cuatro parcelas seleccionadas. 
En cada una de estas 10 líneas perpendiculares de cada parcela se establecieron cuatro 
cuadrados elementales de muestreo de 50 x 50cm, situados regularmente y con sus centros 
localizados sobre la misma. En cada cuadrado se registró la abundancia de todas las especies 
herbáceas2 presentes en su interior mediante estimación de su proyección vertical (cobertura) en 
% sobre el área total del cuadrado.  
Utilizando como referencia el punto central de los cuadrados de 50 x 50 cm se establecieron 
sendos círculos de 2,5 m de diámetro donde registraron diferentes variables físicas: 
recubrimientos (en % sobre el área del círculo) leñoso, herbáceo, hojarasca, suelo desnudo, 
troncos caídos y de excrementos, radiación fotosintéticamente activa (PAR) transmitida a  través 
                                                 
2 La determinación taxonómica de las especies se llevó a cabo en campo y en el laboratorio, según Correa (1969-1999). La 
nomenclatura siguió el Catálogo de las plantas vasculares del Cono Sur (Zuloaga et al. 2008). 
(d) 
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del dosel y algunas propiedades fisicoquímicas del suelo. La PAR transmitida y las propiedades  
fisicoquímicas del suelo se registraron únicamente en el primer año de estudio. Para los análisis 
se utilizaron los valores promedio de la abundancia de las especies y de las variables físicas 
obtenidos en los cuatro puntos (cuadrados y círculos) de cada pasillo. 
La cantidad de PAR transmitida (%) se determinó a partir de las medidas de PAR incidente 
respecto al valor de PAR en una zona abierta sin arbolado. Las medidas de PAR incidente fueron 
registradas en los pasillos de las parcelas de frontera en el interior de cada círculo de 2,5 m de 
diámetro se registraron 10 medidas a mediodía de un día soleado de verano, mediante con un 
ceptómetro de 0,8 m de longitud (AccuPAR modelo PAR-80, Decagon Devices Inc., EE.UU.). Las 
medidas de referencia en zonas desarboladas se registraron cada 15 minutos en las proximidades 
de la parcela, a una distancia mínima de 20 metros del árbol más cercano.  
Las propiedades fisicoquímicas del suelo se midieron al inicio de la temporada de crecimiento 
(septiembre) del año 2006. Se tomaron 4 submuestras de suelo a una profundidad de 0 a 7 
centímetros en cada pasillo de cada parcela y se homogeneizaron para analizar las siguientes 
variables3:  
- pH, mediante disolución 1:2,5 del suelo en agua; 
- carbono orgánico, por combustión húmeda con dicromato de potasio en medio de ácido 
sulfúrico y lectura colorimétrica a 600 nm (procedimiento Walkley y Black). El contenido de 
materia orgánica (MO) se estimó multiplicando el contenido de carbono orgánico por dos, 
bajo la suposición de que el carbono orgánico representa la mitad de la MO (Schlesinger 
1991); 
- nitrógeno total (N-total), por digestión Kjeldahl (Sadzawka et al. 2006). El N-total incluye la 
fracción orgánica y la fracción inorgánica o mineral, asimilable por las plantas (nitratos 
NO3−, y también nitritos NO2− y amonio NH4+). La relación C/N se calculó dividiendo el 
contenido de carbono por el de nitrógeno total (Schlesinger 1991). 
- nitrógeno disponible (N-disp), mediante extracción con cloruro de potasio, destilación por 
arrastre de vapor y titulación con acido sulfúrico (Sadzawka et al. 2006); 
- azufre total (S-total), por combustión seca a alta temperatura con un equipo Elemental 
Analizer (Vario MAX CNS); 
- azufre disponible (S-disp), mediante extracción del sulfato SO4 con solución de 
dihidrógeno fosfato de calcio y determinación turbidimétrica (Sadzawka et al. 2006); 
- fósforo (P), mediante extracción del fosfato (P2O5) con bicarbonato de sodio y 
determinación colorométrica (método de Olsen) (Sadzawka et al. 2006);  
- potasio (K), mediante extracción con acetato de amonio y determinación por 
espectrofotometría (Sadzawka et al. 2006). 
 
                                                 
3Algunas variables se midieron en el laboratorio de INIA Tamel Aike y otras fueron enviadas para su análisis a INIA Remehue 
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En las parcelas en el gradiente de cobertura arbolada se midieron las mismas variables de 
vegetación, variables físicas en forma similar a la metodología descrita para las parcelas de 
frontera, con la diferencia de que se utilizaron diez cuadrados elementales de muestreo de 
50x50cm y sendos círculos de 2,5m. Se registró la posición respecto a las copas de los árboles 
(facies facies bajo o alejadas de las copas de los árboles) en la posición de los cuadros, 
considerando que, dentro de la misma parcela, al menos 3 cuadros correspondieran a cada facies. 
En estas parcelas, el registro de la proporción de PAR transmitida fue ligeramente diferente al que 
se realizó en los pasillos de las parcelas en las zonas de contacto entre bosques y praderas: en 
cada parcela, se tomaron un centenar de lecturas a lo largo de dos transectos diagonales dentro 
de cada parcela (200 registros en total) en 2007 y mediante un patrón rectangular en 2008 (200 
registros en total). En estas parcelas también se tomaron fotografías hemisféricas para estimar la 
cobertura arbolada y se midieron algunas características del dosel: altura media del arbolado, 
número de árboles adultos (se consideraron adultos los árboles con un diámetro a la altura del 
pecho [DAP] superior a 10 cm), y área basal total.  
2.2.4. Muestreo de variables productivas 
Los registros de biomasa herbácea aérea se realizaron mensualmente durante dos temporadas de 
crecimiento consecutivas (2006-07 y 2007-08).  
En las parcelas de frontera, los datos se refirieron a los 9 pasillos contiguos que recorren el 
transecto cercado y no cercado de cada una de las cuatro parcelas seleccionadas. En cada uno 
de los pasillos de cada parcela se instalaron jaulas de exclusión de dimensiones 70x100x50 cm 
para evitar el consumo por grandes y medianos herbívoros (Fig. 5a). Entre los meses de octubre y 
abril de las dos temporadas, y aproximadamente cada 30 días, se recogió la biomasa herbácea 
dentro y fuera de las jaulas cortándola a nivel del suelo con una cortadora eléctrica (Fig. 5 b). 
Después de cada muestreo, las jaulas se reubicaron dentro del pasillo para evitar áreas 
previamente muestreadas y así recoger el efecto del pastoreo sobre los parámetros de producción 
(McNaughton et al. 1996, Sala et al. 2000). En el laboratorio, se separó una submuestra de 
biomasa para analizar su reparto en los principales grupos taxonómicos: leguminosas, gramíneas, 
compuestas y resto. Las muestras se secaron durante 48 h a 60°C y se calculó el peso seco de la 
biomasa y la proporción relativa de los grupos taxonómicos (referido al peso seco).  
Los valores de biomasa registrados en las jaulas móviles permitieron calcular la producción 
primaria neta  mensual (PPNi) como: PPNi = Dt – Ft-1 siendo Dt la biomasa dentro de la jaula de 
exclusión en el muestreo del mes t y Ft-1 la biomasa fuera de ella en el muestreo anterior t-1. El 
consumo mensual por parte de los herbívoros fue calculado como la diferencia de biomasa dentro 
y fuera de las jaulas en cada muestreo mensual (Dt – Ft). La producción primaria neta y el 
consumo totales se calcularon como la suma de los valores mensuales registrados a lo largo del 
periodo principal de crecimiento vegetativo (octubre a abril). Los valores totales fueron los 
utilizados en los análisis numéricos de los sucesivos capítulos.  
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Figura 5.Jaula de exclusión utilizada para estimar la producción primaria neta y el consumo por 
parte de grandes y medianos herbívoros de las herbáceas en las parcelas de estudio (a). 
Equipamiento de campo necesario para llevar a cabo los muestreos mensuales de las 134 jaulas 
de exclusión ubicadas en el área de estudio (b).  
 
En las parcelas en el gradiente de cobertura arbolada se midió la biomasa y se calcularon las 
variables productivas en forma similar a la metodología descrita para las parcelas de frontera. Se 
utilizaron al menos dos jaulas de exclusión para evitar el consumo por grandes y medianos 
herbívoros, dentro de cada  una de las 15 parcela. Dentro de cada parcela se consideró la 
posición respecto a las copas de los árboles (facies bajo o alejadas de las copas de los árboles). 
El número de jaulas por parcela varió entre dos y cuatro, dependiendo de la cobertura arbolada de 
la parcela. En las parcelas en los extremos del gradiente de cobertura (pradera abierta y bosque 
denso), las dos jaulas correspondían a la misma facies. En las parcelas en el centro del gradiente, 
a fin de que ambas facies estuvieran igualmente representadas en los promedios de biomasa, se 
usaron dos jaulas de exclusión para cada facies.  
La calidad bromatológica se determinó a partir del contenido en proteína, fibras y carbohidratos 
solubles de la biomasa herbácea en dos tipos de muestras: el conjunto de las especies (muestras 
completas) completas y de las hojas verdes de dos especies de más alto interés forrajero (Dactylis 
glomerata L. y Trifolium repens L.) (Hepp et al. 1988) y presentes en el área de estudio a lo largo 
de todo el gradiente de cobertura arbolada (desde las praderas abiertas hasta en los bosques 
densos). Para estos análisis se recogieron los dos tipos de muestras de biomasa en cada una de 
las facies de cada parcela, durante la época de máximo crecimiento vegetativo de la segunda 
temporada (enero de 2008). Las muestras fueron secadas a 60ºC hasta peso constante y 
tamizadas por un cedazo de 1 mm. Los análisis se realizaron en el Laboratorio de Bromatología 
de INIA Remehue. Se determinó el contenido de carbohidratos solubles con el método de antrona 
mediante la lectura de la absorción a 620 mm, según Thomas (1977). El contenido de nitrógeno se 
determinó con el método de Kjeldhal y la proteína cruda se obtuvo mediante la multiplicación de la 
(b)(a) 
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concentración de nitrógeno en un factor de 6,25 (AOAC 1970). Las fibras se evaluaron por medio 
del método de detergente ácido, según Van Soest (1963).  
2.2.5. Introducción del hato de ganado 
Para alcanzar de forma satisfactoria los objetivos generales de esta tesis, el estudio realizado trata 
de reproducir un sistema de uso similar al que tradicionalmente se aplica en los fragmentos de 
bosque de lenga remenentes en las praderas ganaderas de la región. Por ello, se utiliza una carga 
ganadera (número de animales, o su peso vivo total, respecto a la superficie y periodo de tiempo) 
ajustada a la práctica tradicional, según el criterio de los profesionales de INIA Tamel Aike. Se 
pretende que esta carga sea equivalente en todo el área de estudio, para que el ganado 
seleccionara libremente las áreas de pastoreo y descanso. De acuerdo con la práctica tradicional, 
el ganado pastoreó en el área de estudio durante los meses centrales de la temporada de 
crecimiento. 
Para ello, se delimitaron dos sectores, de aproximadamente 20 ha cada uno, dentro de la finca 
experimental. Cada sector se rodeó de un hilo metálico electrificado para contener al ganado. El 
cercado eléctrico se mantuvo mediante dos baterías intercambiables en el sector que contenía el 
ganado (Fig. 6a). Un grupo de unas 20 vacas con sus terneros se trasladó entre los dos sectores, 
en ciclos de rotación de 2 semanas (Fig. 6b). La carga ganadera estimada general del área de 
estudio corresponde a aproximadamente una vaca por hectárea (20 vacas en 20 ha) durante los 4 
meses centrales de la temporada de crecimiento (diciembre-enero a marzo-abril).  
 
Figura 6. Instalación que protege el generador de energía que mantiene el cerco eléctrico que 
rodea uno de los dos sectores arbolados dentro de la finca experimental de INIA Tamel Aike (a). 
La rotación del ganado entre los dos sectores arbolados (b) se realizó para garantizar una carga 








3. Respuesta productiva de lo s pastizales a un gradiente de 
cobertura arbolada4 
 
3.1.  Introducción  
La producción primaria neta (PPN) es una variable macroscópica e integradora del funcionamiento 
de los ecosistemas y es conocida su relación con otros parámetros funcionales como la diversidad 
biológica, la biomasa animal, la producción secundaria y el flujo de nutrientes por las cadenas 
tróficas (McNaughton et al. 1989, Terradas 2001). En los sistemas ganaderos extensivos, la PPN 
de las comunidades herbáceas es determinante en la viabilidad de la explotación y su distribución 
a lo largo del tiempo y del espacio, un aspecto esencial en la gestión de la misma (Joffre et al. 
1999, Palma et al. 2007, Marriot et al. 2009). En paisajes ganaderos como el estudiado, conocer la 
influencia del arbolado en la PPN de los pastizales es fundamental para establecer las bases 
científicas de los sistemas de uso silvopastoral.  
Los beneficios del arbolado sobre la PPN de las comunidades herbáceas se han relacionado con 
la fertilización y la mejora de la estructura del suelo (Bernhard-Reversat 1982, Belsky et al. 1989, 
Joffre y Rambal 1993, Mordelet et al. 1993, Rhoades 1996, Gallardo et al. 2000, Muñoz et al. 
2006, Reis et al. 2010), con el balance hídrico (Escudero 1985, Joffre y Rambal 1988, Infante et al. 
2001, Cubera y Moreno 2007, Snyman 2009) y con el papel amortiguador sobre ciertas 
condiciones meteorológicas como la temperatura y la velocidad del viento (Collins y Pickett 1987, 
Young 1989, Vetaas 1992). La cobertura arbolada permite mejorar la productividad de los pastos 
del sotobosque producto de una mayor disponibilidad de agua y de nutrientes (Belsky 1994, 
Ovalle et al. 2006). En ambientes secos, la cobertura arbolada ayuda a reducir la 
evapotranspiración (Frost y McDougald 1989), así como a evitar el exceso de radiación que 
induce a la fotoinhibición en algunas especies (Valladares y Pugnaire 1999). La intensidad de 
estas influencias puede variar, dependiendo de la vegetación y las condiciones climáticas de la 
zona. Habitualmente se considera que la influencia del arbolado sobre la fertilidad y las 
características del suelo es proporcional a las dimensiones de la copa (Zinke 1962, Belsky y 
Canham 1994, Rhoades 1996, Manning et al. 2006), aunque cabe esperar que también influya la 
estructura de la rizosfera y el aporte de hojarasca y que los patrones de variación espacial 
cambien para los diferentes nutrientes edáficos (Gallardo 2003).  
 
                                                 
4 Basado en Sánchez-Jardón, L., Acosta, B., del Pozo, A., Casado, M.A., Ovalle, C., Elizalde, H.F., Hepp, C., y de Miguel, J.M., 
2010. Grassland productivity and diversity on a tree cover gradient in Nothofagus pumilio in NW Patagonia. Agriculture, Ecosystems & 
Environment 137, 213-218, y Sánchez-Jardón, L., Acosta, B., Elizalde, H.F., del Pozo, A., Casado, M.A., Ovalle, C., Hepp, C., de 
Miguel, J.M., 2010. Floristic composition and herbage quality changes with tree cover in NW Patagonia, Chile. Grassland Science in 
Europe 15, 554-556. 
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Los factores pueden limitar la PPN de los pastizales bajo la influencia de los árboles son la 
reducción de intensidad de radiación solar (Cruz 1997, Devkota et al. 1998, Peri et al. 2002, 2003, 
2006b, 2007, Belesky 2005a, 2005b, Guevara-Escobar et al. 2007, Feldhake y Belesky 2009), la 
intercepción de la precipitación por el dosel (Staelens et al. 2006) y el consiguiente aumento de la 
evapotranspiración (Terradas 2001), la excesiva acumulación de hojarasca o la competencia con 
el árbol por el agua y los nutrientes (Monk y Gabrielson 1985, Belsky 1994, Mordelet y Menaut 
1995, Scholes y Archer 1997, Ludwig et al. 2004, Ries y Shugart 2008). Además, la presencia de 
arbolado podría perjudicar indirectamente la PPN, por ejemplo al disminuir la abundancia de 
leguminosas (Lin et al. 1999) y consecuentemente la fijación de nitrógeno atmosférico en el suelo.  
La calidad del forraje también puede estar influenciada por la presencia de árboles (Belsky 1992, 
González-Hernández  y Silva-Pando 1996, Lin et al. 2001, Peri et al. 2006a, 2007, Neel et al. 
2008, Treydte et al. 2007, 2008). La calidad bromatológica del pasto puede variar bien por el 
efecto redundante con la composición botánica (Buergler et al. 2006), o bien porque varía la 
composición química de las especies. En general, se reconoce que la pérdida de la producción de 
los pastos va acompañada de un aumento de la calidad. En los bosques, la sombra disminuye el 
contenido de carbohidratos solubles pero aumenta la calidad nutritiva y la digestibilidad, es decir, 
el contenido de proteínas y de fibras (Samarakoon et al. 1990, Belesky et al. 2006, Buergler et al. 
2006). El contenido de fibra y de carbohidratos solubles  determina la palatabilidad o preferencia 
por parte del ganado (González-Hernández y Silva-Pando 1996, Olff et al. 2002). La diferente 
capacidad productiva y calidad de los pastizales puede determinar la diferente intensidad de carga 
ganadera asociada a la variación de cobertura arbolada (Peri et al 2008, Treydte et al. 2010).  
En la Patagonia, tanto argentina como chilena, se han realizados pocos estudios en sistemas 
silvopastoriles; en Argentina se han descrito efectos positivos del arbolado sobre la producción 
herbácea con especies arbóreas exóticas (Pinus ponderosa Doug. ex Laws.) (Fernández et al. 
2007). En la Patagonia sur de Chile también se han obtenido efectos positivos de la cobertura de 
Nothofagus antartica (G. Forster) Oersted en la producción de los pastizales (Schmidt et al. 2009).  
Este capítulo tiene por objetivo cuantificar los efectos de la cobertura arbolada de lenga en la 
capacidad productiva y la calidad de los pastizales. Se plantean los siguientes objetivos 
específicos: 
- Cuantificar la variación de la PPN y la calidad bromatológica de los pastizales a través de 
un gradiente de cobertura arbolada de lenga; 
- Cuantificar la intensidad de carga ganadera en el gradiente de cobertura de arbolado; 
- Identificar el valor de la cobertura arbórea para el que se maximice la PPN; 
- Identificar las familias (gramíneas, leguminosas, otras familias) de herbáceas que más 
contribuyen a la producción de biomasa de los pastizales. 
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3.2. Material y métodos 
Se distribuyeron quince parcelas (20x20m) a lo largo de un gradiente de cobertura arbolada, 
desde bosques densos hasta praderas abiertos desprovistas de árboles, según la descripción 
realizada en el Capítulo 2.  
Se determinó la biomasa herbácea producida mensualmente durante las dos temporadas de 
crecimiento analizadas, y se calcularon las variables productivas (PPN, consumo animal y calidad 
bromatológica) según la metodología descrita en el Capítulo 2. A fin de analizar las diferencias de 
calidad asociadas a la variabilidad florística de la biomasa lo largo del gradiente de cobertura, se 
determinó la composición florística en grandes familias (gramíneas, compuestas, leguminosas y 
otras familias) de las muestras de biomasa analizadas en los análisis bioquímicos. Como se ha 
explicado en el Capítulo 2, la calidad bromatológica se evaluó para el conjunto de las especies 
(muestras completasde biomasa) y para hojas verdes de las especies Dactylis glomerata L. y 
Trifolium repens L., dos especies de alto interés forrajero (Hepp et al. 1988) que estaban 
presentes a lo largo de todo el gradiente de cobertura. 
3.2.1. Cobertura arbolada y medidas de PAR 
En cada parcela se midió la radiación fotosintéticamente activa transmitida (PAR) a través del 
dosel y algunas características de la cobertura arbolada (del dosel): altura media del arbolado, 
número de árboles adultos (se consideraron adultos árboles con un diámetro a la altura del pecho, 
DAP, superior a 10 cm), área basal total y Tabla 1), según la metodología descrita en el Capítulo 
2. Además, la cobertura arbolada se estimó mediante fotografías hemisféricas en enero de 2007. 
Los datos fueron procesados mediante el programa informático Gap Light Analyser (Frazer et al. 
1999). Esta variable se correlaciona significativamente con la PAR transmitida, en los dos años 
(Fig. 1; r de Pearson = -0,96 y -0,97, respectivamente; p < 0,05). En adelante se utilizan los 
valores de PAR transmitido como el único indicador de la cobertura arbolada. 
 
Tabla 1. Caracterización de las parcelas de estudio en el gradiente de cobertura arbolada 
agrupadas en cinco clases según su cobertura arbolada estimada en campo. Letras diferentes 
indican diferencias significativas entre clases (prueba post-hoc de Bonferroni; p>0,05).  
 







Área basal total 
(m2) 
Pradera abierta 100 a 1,4 c 0 b 0 b 0 c 
Arbolado disperso 67,6 b 24,2 b 13,38 a 1,33 ab 0,49 bc 
Arbolado poco denso 34,2 c 67,2 a 18,44 a 7,00 ab 2,17 ab 
Arbolado medio-denso 13,0 d 76,0 a 23,95 a 8,33 ab 2,37 ab 
Bosque denso 3,9 d 81,6 a 21,51 a 11,00 a 2,92 a 
























Figura 1. Relación entre los valores de cobertura medidos con fotografías hemisféricas y los 
valores de PAR transmitida registrados en cada parcela y año de estudio (2007: línea continua; 
2008: línea discontinua).  
 
3.2.2. Análisis numéricos 
Las parcelas fueron agrupadas en las cinco clases según su cobertura estimada en campo a fin 
de examinar las diferencias de biomasa herbácea entre ellas y su variación a lo largo de las dos 
temporadas de crecimiento analizadas. Las diferencias entre clases de parcelas y temporadas de 
crecimiento en las características del dosel y en las variables productivas se analizaron mediante 
ANOVA de las variables transformadas por el logaritmo, considerando los efectos principales de 
los dos factores (clase de cobertura y año) y su interacción. Se utilizó una prueba post-hoc de 
Bonferroni para evaluar las diferencias entre las cinco clases de parcelas (Peña 2002). Se 
calcularon correlaciones de Pearson entre las variables productivas consideradas a fin de 
determinar la correspondencia estadística entre ellas.  
El resto de los análisis se realizaron utilizando los valores de PAR transmitida como variable 
continua. La relación de este parámetro con las variables productivas se analizó mediante análisis 
de regresión en cada temporada de crecimiento. Los datos se ajustaron a modelos lineales o 
polinómicos de segundo orden. Estos últimos fueron seleccionados frente a los lineales, 
solamente cuando la función lineal no era significativa (prueba F) y el término de segundo grado 
en el polinomio (prueba T) era significativo (Peña 2002), a un nivel de confianza del 99%. En el 
caso de funciones polinómicos, se calculó el valor de la variable independiente (PAR transmitida) 
al cual se obtiene el valor máximo de la variable dependiente (PPN) igualando a cero la primera 
derivada de la función.  
Para realizar los análisis numéricos se utilizaron los paquetes estadísticos STATGRAPHICS Plus 
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3.3.  Resultados 
3.3.1. Estacionalidad de la producción de biomasa  
El análisis de las clases de parcelas según su cobertura establecidas en el campo proporciona 
una visión general del efecto de la cobertura arbolada en la producción de biomasa de los 
pastizales y su variación estacional. En todos los casos, la biomasa producida llegó a un valor 
constante en enero, aproximadamente  130 días después el inicio de cada temporada de 
crecimiento (septiembre; Fig. 2a). En la primera temporada (2006-07), la media de biomasa 
acumulada fue aproximadamente el doble que en la segunda (499,5 y 255,8 g m-2, 
respectivamente; F = 20,1; p < 0,001). Las clases también difirieron en este parámetro (F = 4,5; p 
= 0,011). En el primer año, las parcelas de cobertura intermedia acumularon ligeramente más 
biomasa que las áreas desprovistas de árboles y que los bosques densos, aunque las diferencias 
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Figura 2. Curvas de acumulación de biomasa herbácea (a) y biomasa relativa (b) en el gradiente 
de cobertura arbolada, en las dos temporadas de crecimiento (2006-07 y 2007-08). Las parcelas 
se agruparon en clases según su cobertura estimada en campo, desde praderas abiertas sin 
arbolado hasta bosques densos. La biomasa relativa se calculó como el cociente entre la biomasa 
acumulada en cada clase respecto a la biomasa acumulada en praderas sin arbolado.  
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08; Capítulo 2), las diferencias entre clases de parcelas fueron menos patentes (F = 2,4; p = 
0,119), aunque la interacción estadística entre la clase de cobertura y el año no fue significativa (F 
= 0,6, p = 0,6). 
Cuando se analiza la variación de biomasa relativa, los resultados también revelan diferencias 
entre los años de estudio y las clases de parcelas según su cobertura arbolada (Fig. 2b). 
Respecto a las praderas abiertas sin arbolado, se acumuló más biomasa en parcelas con 
cobertura intermedia, no así en los bosques más densos. El resultado indica que el efecto positivo 
del arbolado en este parámetro fue menos notable en el año más cálido y seco (2007-08) que en 
el más húmedo (2006-07). El incremento observado en la cantidad de biomasa acumulada en 
parcelas de cobertura intermedia fue mayor entre diciembre y enero (100-150 días desde el inicio 
de cada temporada de crecimiento), coincidiendo con el periodo de máximo crecimiento 
vegetativo. Al principio y al final de ambas temporadas de crecimiento, estas diferencias de 
biomasa entre clases de parcelas fueron menores; esto fue menos evidente en el comienzo de la 
primera temporada de crecimiento, lo que podría deberse a la presencia de nieve en el área de 
estudio durante algunos días de septiembre (observación personal).  
3.3.2. Producción primaria neta y consumo por el ganado 
La PNN estuvo relacionada con la biomasa acumulada (r de Pearson = 0,977; p < 0,001) y, como 
ésta, fue menor en los bosques densos que en el resto de clases de cobertura, en los dos años de 
estudio. El ANOVA de la PPN entre clases de parcelas y años de estudio reveló resultados 
similares a los descritos para la biomasa. Asimismo, el consumo por parte del ganado en cada 
clase de cobertura presentó una alta correlación con PNN, en ambas temporadas (r de Pearson = 
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Figura 3. Relación entre la PAR transmitida y la producción primaria neta (PPN; a) y el consumo 
(b), durante las dos temporadas de estudio 2006–07 (símbolos llenos, línea continua) y 2007-08 
(símbolos vacíos, línea discontinua). Las flechas indican el valor de PAR transmitido al que el 
modelo polinómico predice los valores máximos de PPN en la primera (línea continua) y la 
segunda temporada (línea discontinua). Se indican los coeficientes de determinación (R2) para las 
funciones significativas. 
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Las funciones que mejor describieron la relación entre los valores de PAR transmitida y la PPN 
fueron polinómicas de segundo orden, en las dos temporadas de crecimiento (Fig. 3), indicando 
que este parámetro presentó valores más altos en la mitad del gradiente de cobertura que en los 
extremos de dicho gradiente. Los valores máximos de PPN se obtuvieron al 50,9% y 69,4% de 
PAR transmitida, en el primer (2006-07) y el segundo año (2007-08), respectivamente.  
El consumo mostró un comportamiento similar a la PPN frente a la variación de la radiación, si 
bien solamente en el primer año, cuando el consumo máximo se obtuvo a 44,9% de PAR 
transmitida. En el segundo año los animales consumieron más en las parcelas con menores 
valores de PAR. En ambos años, las praderas abiertas presentaron valores de consumo animal 
más bajos que en el resto de las parcelas.  
3.3.3. Calidad bromatológica de los pastizales 
Los tres parámetros de calidad evaluados variaron linealmente con la cantidad de PAR transmitida 
a través del dosel (Fig. 4). Las relaciones fueron negativas para la proteína cruda y las fibras, y 
positivos para los carbohidratos solubles. Estas tendencias fueron similares en muestras 
completas y en las hojas verdes de las dos especies seleccionadas, salvo por la ausencia de 
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Trifolium repensDactylis glomerataMuestra completa
Figura 4. Relación entre la PAR transmitida y los parámetros de calidad bromatológica medidos 
durante la estación de máximo crecimiento vegetativo (enero). Los parámetros de expresan como 
el porcentaje de la biomasa referido al peso seco (%, g g−1). Niveles de significación: *P < 0.05; 
**P < 0.01; ***P < 0.001. Se indican los coeficientes de determinación (R2) para las funciones 
significativas. 
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la PAR transmitida explica más variación en las hojas de D. glomerata y T. repens que en las 
muestras completas, dado que para las primeras los coeficientes de determinación eran mayores. 
La cobertura arbolada también afectó la composición florística de la biomasa (Tabla 2). Salvo en 
los bosques densos, las gramíneas y las compuestas representaron la mitad de la biomasa 
vegetal. El aumento de PAR transmitida (disminución de la cobertura arbolada) se asoció al 
aumento de la abundancia de las compuestas (r de Pearson = 0,724; p = 0,003). Las gramíneas 
también aumentaron al aumentar la PAR, pero su abundancia disminuyó en los bosques densos. 
Las  leguminosas y el resto de las familias también muestran una variación significativa con PAR 
transmitida; en cada extremo de la gradiente de cobertura arbolada, la menor abundancia de 
leguminosas (principalmente T. repens), junto con la mayor abundancia de las demás familias. 
Esto último es relevante para la conservación de la diversidad ya que esta categoría incluye 
muchas de las especies nativas (Capítulo 5).  
 
Tabla 2. Biomasa producida en enero de 2008 (g m-2) y composición florística en grandes familias, 
expresada como porcentaje de la biomasa referido al peso seco (%, g kg-1) en las cinco clases de 
parcelas según su cobertura arbolada. Los valores corresponden a los valores medios de tres 
parcelas por clase de cobertura. Letras diferentes indican diferencias estadísticamente 
significativas entre clases (prueba post-hoc de Bonferroni; p>0,05).  
 
 Biomasa Gramíneas Compuestas Leguminosas* Otras familias
  Todas D.glomerata    
Pradera abierta 151,3 ab 31,5 11,7 27,1 10,3 ab 23,5 b 
Arbolado disperso 192,0 a 36,2 12,4 24,2 15,0 ab 13,9 b 
Arbolado poco denso 191,3 a 47,0 24,5 16,1 14,3 ab 9,5 b 
Arbolado medio-denso 153,2 ab 36,0 15,3 13,0 24,5 a 21,4 b 
Bosque denso 80,0 b 25,8 24,5 9,5 1,5 b 62,5 a 
* La mayoría de las leguminosas son T. repens; ocasionalmente aparece Vicia nigricans Hook et Arn. 
 
 
3.4.  Discusión y conclusiones 
3.4.1. Variación de la producción primaria neta de los pastizales  
La producción primaria neta de los pastizales de áreas abiertas fue comparativamente menor que 
en las zonas con cierta cobertura arbolada, lo que indica un efecto positivo neto del arbolado para 
este parámetro. Existe evidencia empírica de mayor producción de biomasa con un incremento de 
cobertura arbolada en otros ecosistemas, como las sabanas (McPherson 1997, Scholes y Archer 
1997), y en agroecosistemas en zonas de clima mediterráneo como las dehesas en España 
(Moreno 2008) y los Espinales en Chile (Ovalle et al. 2006). En nuestro caso, la producción 
disminuye en los pastizales de bosques densos por lo tanto la relación de la producción y la 
radiación transmitida a través del dosel es unimodal. Relaciones similares se han observado 
previamente en pastizales con arbustos en Norteamérica (Dodd et al. 1972, Pieper 1990). La 
cobertura arbolada puede proporcionar protección contra las condiciones de alta exposición de las 
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praderas abiertas, como la nieve y el fuerte viento, característicos de estas regiones patagónicas. 
En los bosques densos, la disminución de la producción herbácea (efecto neto negativo del 
arbolado) puede deberse a la competencia por los recursos edáficos (agua, nutrientes) o a la 
menor disponibilidad de luz. En sistemas silvopastorales con especies arbóreas exóticas próximos 
a la zona de estudio, resultados similares se ha interpretado como una evidencia de la 
competencia entre los árboles y las herbáceas (Fernández et al. 2007). 
El análisis de la variación estacional y entre años puede ayudar a entender la influencia del árbol 
en la producción herbácea en estos ecosistemas. La variabilidad entre años de la producción 
herbácea se ha relacionado con variables climáticas (Naveh 1982, Sala et al. 1988). En general, la 
precipitación anual generalmente tiene una influencia positiva en la productividad de biomasa 
aérea (Fang et al. 2001). En este trabajo, la precipitación anual durante la primera temporada de 
estudio fue ligeramente más alta que el promedio a largo plazo, mientras que la segunda 
temporada fue más cálida y seca (véase Capítulo 2), lo que podría explicar las diferencias de 
producción y biomasa entre años de estudio.  
Por otra parte, la producción de los pastizales fue máxima en las coberturas intermedias, pero los 
valores de PAR transmitida en el que se maximiza la productividad también difirieron entre años. 
De acuerdo con los modelos polinómicos descritos, en el año más húmedo el valor máximo de 
producción ocurrió a una mayor cobertura arbolada (50% de PAR transmitida) que en el año más 
seco (70% de PAR transmitida). Esto se opone a la idea general de que el arbolado favorece la 
producción de los pastizales en particular en los sitios más secos (Belsky et al. 1993, González-
Hernández et al. 1998, Cubera y Moreno 2007). Sin embargo, la mayoría de estudios 
comparativos del efecto del arbolado en la producción de la vegetación herbácea se refieren a 
zonas de clima árido o semiárido, en los que el agua es un factor limitante de gran relevancia, y 
son más escasos estudios en climas templados (Joffre y Rambal 1993). Sin embargo, Mordelet y 
Menaut (1995) no encontraron ninguna interacción de precipitación anual, con influencia en la 
productividad del árbol sobre el suelo después de una comparación de 10 estudios. Estos 
estudios, sin embargo, se refieren a las respuestas de la planta a diferentes condiciones 
climáticas, y no a la variabilidad interanual, como es nuestro caso. Además, los estudios citados 
se refieren a los lugares en latitudes más bajas, un factor que afecta en gran medida la interacción 
entre la luz y la disponibilidad de agua. 
Aunque no se han investigado los mecanismos específicos responsables de las respuestas a 
corto plazo de la producción primaria neta, los resultados sugieren que la combinación de la 
radiación solar y la disponibilidad de agua determinan la influencia de los árboles en los pastizales 
en estos ecosistemas patagónicos. La presencia de árboles genera un potencial hídrico del suelo 
más bajo y mayor evapotranspiración (Breshears 2006). En períodos más secos, ya sea interanual 
(año seco) o estacional (finales de la primavera) la escasez de agua podría representar un factor 
limitante para las plantas bajo el dosel, reduciendo el efecto generalmente positivo de la cobertura 
arbolada. El rápido aumento de la biomasa en zonas de cobertura intermedia representa el efecto 
neto positivo de los árboles al inicio de temporada (noviembre-enero). En estos meses, los 
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pastizales en áreas con arbolado disperso o medio denso podrían verse favorecidos por las 
suaves temperaturas y las mejores condiciones hídricas y edáficas que proporciona el arbolado, 
que compensarían el efecto negativo de la reducción de la radiación. Después de la estación de 
máximo crecimiento vegetativo (enero), la producción disminuye y al final de la temporada de 
crecimiento (marzo), el efecto neto de la cobertura arbolada fue más negativo. La escasez de 
agua en esta época parece minimizar el efecto positivo de los árboles, lo que sugiere que el efecto 
neto de los árboles depende del suministro hídrico.  
El modelo de dos capas descrito por Walter (1971) considera la distribución vertical de las raíces 
de la vegetación leñosa y no leñosa y por tanto la inexistencia de competencia entre ellas. Esta 
teoría ha sido discutida y complementada (Schlesinger et al. 1990, Breshears y Barnes 1999), 
pero en los períodos más secos, el efecto neto de los árboles parece ser más negativo, debido a 
la competencia por el agua del suelo. La lenga tiene raíces relativamente poco profundas (Schulze 
et al. 1996), lo que hace menos probable la división vertical de raíces de árboles y herbáceas. 
Además, la lenga, como especie caducifolia, alcanza su máxima cobertura (área foliar) en enero, 
lo que también limita la disponibilidad de luz bajo el dosel durante el verano. La influencia del 
arbolado en la respuesta de la producción de los pastizales de las interacciones subterráneas y de 
los cambios de área foliar de lenga a lo largo del año, constituye una interesante motivación para 
futuros estudios (Ong et al. 1991, Sankaran 2004). 
3.4.2. Variación de la calidad bromatol ógica e implicaciones  para la gestión  
ganadera 
La influencia de los árboles en la calidad bromatológica de los pastizales es coherente con la 
respuesta observada en otros ecosistemas; aunque se han observado efectos neutrales, el 
contenido proteico es generalmente mayor en las plantas bajo sombra (Clason 1999, Neel et al. 
2008). Por el contrario los carbohidratos solubles generalmente aumentan con la cantidad de 
radiación (Samarakoon et al. 1990). No existe un efecto uniforme sobre el contenido de fibras 
(Peri et al. 2007), siendo este parámetro objeto de un recurrente debate en la literatura científica 
(Van Soest 1965, Jones y Roberts 1991, Van Soest et al. 1991, Smit et al. 2006). Sólo la proteína 
cruda en hojas de D. glomerata no mostró incremento con la cobertura de árboles, aunque Peri y 
colaboradores (2007) informaron de una relación directa entre estas dos variables, en un sistema 
silvopastoral con Pinus radiata en Nueva Zelanda. Los resultados sugieren que la variación en la 
calidad del pasto en el gradiente de cobertura estuvo más relacionada con la composición química 
de las especies individuales, que con cambios en la composición florística (Pérez-Corona et al. 
1994, Vázquez-de-Aldana et al. 2000). Otros factores como la microtopografía o la textura del 
suelo y la madurez de las plantas o el estado sucesional afectan la calidad bromatológica 
(Montalvo et al. 1988, Pérez-Corona et al. 1995). 
Las relaciones lineales encontradas entre los parámetros de la calidad y la radiación transmitida 
apoyan la hipótesis de que los pastizales de bosque tienen un valor nutritivo (indicada por el 
contenido en proteínas) más alto que las zonas sin árboles, a pesar de la reducción del contenido 
en azúcares (carbohidratos solubles en agua) que puedan comprometer la ingesta por los 
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herbívoros (Samarakoon et al. 1990, Jones y Roberts 1991, Fraser et al. 2009). La mayor 
intensidad de pastoreo (indicada en este caso por el consumo) en los pastizales con niveles 
intermedios de cobertura arbolada apoya el alto valor bromatológico de estos pastizales respecto 
a las praderas abiertas sin arbolado. Además, una combinación de pastos con sombra y sin 
sombra puede proporcionar una combinación variada de los nutrientes necesarios para la 
producción ganadera (Ludwig et al. 2008).  
En definitiva, los resultados indican que niveles intermedios de cobertura arbolada de lenga en 
esta región de la Patagonia aumentan la producción primaria neta de los pastizales. Al mismo 
tiempo, los pastizales bajo arbolado medio-denso representan un valor nutritivo aceptable 
producto del compromiso entre el contenido proteico y la palatabilidad o preferencia por parte del 
ganado. Es recomendable profundizar en estas observaciones considerando más años de estudio 








4. Heterogeneidad espacio-temporal de la producción herbácea 
en zonas de contacto bosque/pradera 
 
4.1.  Introducción 
En este capítulo se analiza el contacto entre dos situaciones extremas de un gradiente de 
cobertura arbolada: el bosque denso y la pradera con escasa cobertura arbolada. El objetivo 
general es analizar la respuesta de la producción primaria neta del pastizal a las diferentes 
condiciones ambientales impuestas por ambos tipos de vegetación, en un contexto de 
conservación del bosque nativo a través de un uso silvopastoral de los valles ganaderos de la 
región. En estos, manchas remanentes de los bosques originales de lenga coexisten con 
amplias manchas de praderas abiertas en el interior de una misma unidad de explotación 
ganadera.  
En el capítulo anterior se ha destacado la respuesta unimodal de la producción primaria neta 
(PPN) de los pastizales a un gradiente de PAR,  que a su vez está asociado a un gradiente de  
cobertura arbolada. Valores intermedios de PAR mantienen altos valores de PPN, lo que 
apoyaría la implementación de un uso silvopastoral rentable que salvaguarde parte del 
potencial natural del bosque original. Sin embargo, la realidad ambiental de estos valles es la 
presencia de manchas densas de bosque que en muchos casos mantienen líneas de contacto 
(fronteras ecológicas) con grandes extensiones de pastizales no arbolados. La dinámica de 
estas fronteras y su papel en la producción ganadera de la región son poco conocidos, a pesar 
de constituir excelentes ejemplos donde estudiar las interacciones ecológicas entre bosque y 
pradera. 
De acuerdo a los resultados mencionados anteriormente (Sánchez-Jardón et al. 2010a), la 
presencia de manchas densas de arbolado no permite en general alcanzar altos valores 
medios de PPN de los pastizales bajo su influencia. Sin embargo, se desconoce si este efecto 
está condicionado por la distancia a la zona de contacto entre el bosque denso y la pradera 
abierta. En las zonas de borde, las condiciones de luz, de estructura de la vegetación leñosa e 
incluso el uso que el ganado hace de las mismas es diferente a las zonas del interior de los 
bosques (Collins y Pickett 1987, Matlack 1994, de Miguel 1999), lo que podría condicionar una 
respuesta diferente de la PPN en función del cambio más o menos gradual de esos procesos y 
de su interacción a lo largo de la perpendicular a la línea de borde.  
Son muchos los procesos que pueden afectar a parámetros productivos de los pastizales en 
zonas de fronteras ecológicas entre bosques y praderas abiertas. En la interacción entre 
ambos tipos de formación vegetal intervienen procesos microclimáticos, edáficos, de uso y de 
transferencia de agua, nutrientes e información entre los dos subsistemas en contacto (Forman 
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y Godron 1986, Saunders et al. 1991, Pickett y Cadenasso 1995, Cadenasso et al. 2003). 
Según la naturaleza de estos últimos y de la variable analizada en cada caso, la transición 
puede ser abrupta, suave o imperceptible (Strayer et al. 2003). El contacto entre un bosque 
denso y una pradera constituye una transición brusca para muchas variables físicas como la 
radiación solar, la temperatura y la velocidad del viento (Collins y Pickett 1987, Vetaas 1992, 
Matlack 1993). En muchos casos, el cambio en las condiciones microclimáticas determina 
importantes cambios en la estructura de las comunidades biológicas (Chen et al. 1999, 
Breshears 2006) cuya respuesta compleja está sometida a constante revisión por la 
investigación ecológica (Margalef 1974, Laurance et al. 2001, Cadenasso et al. 2003, López-
Barrera 2004, Ries y Sisk 2004, Lindenmayer y Fisher 2008, Ries y Shugart 2008, Hufkens et 
al. 2009).  
Entre los muchos factores que pueden condicionar el potencial productivo y la estructura de la 
vegetación herbácea en paisajes mosaicistas de bosques y praderas, se encuentra el uso 
diferencial que de ambos tipos de comunidades hacen los grandes herbívoros, particularmente 
el ganado. En sistemas silvopastorales de dehesa, algunos trabajos han centrado la atención 
sobre la influencia de los contactos monte-pradera en el comportamiento del ganado y el uso 
diferencial que este hace de ambos subsistemas (de Miguel et al. 1988, de Miguel 1999). La 
peculiar percepción que los animales tienen de las zonas arboladas y de los pastizales abiertos 
determina un diferente grado de consumo (extracción de nutrientes) y de aporte de estiércol en 
cada zona (McNaughton 1988, Treydte et al. 2010). Por lo general, el consumo animal se 
concentra en aquellas zonas donde la PPN herbácea es mayor, como consecuencia de la 
mayor disponibilidad de agua y nutrientes (Casado et al. 1985, de Miguel 1999) pero el uso 
diferencial mencionado condicionaría a su vez los valores de este parámetro y esta interacción 
raramente se ha estudiado (Treydte et al. 2010).  
En este contexto, se pretenden alcanzar los siguientes objetivos concretos: 
- Identificar la existencia de un patrón de organización espacial de la PPN a lo largo de 
un transecto perpendicular a la línea de contacto bosque/pradera; 
- Caracterizar la variabilidad de la PPN a lo largo de un transecto perpendicular a la línea 
de contacto bosque/pradera a diferentes escalas de detalle espacial; 
- Identificar los factores ecológicos responsables de la variabilidad espacial de la PPN en 
las zonas de contacto bosque/pradera. 
 
4.2.  Material y métodos 
Se distribuyeron cuatro parcelas (80x10m) en la zona de contacto entre bosques densos y 
praderas, según la descripción realizada en el Capítulo 2.  
Se determinaron las variables productivas (biomasa, PPN y consumo por parte del ganado), las 
variables físicas (radiación PAR y propiedades fisicoquímicas del suelo) y las coberturas por 
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especie herbácea y demás variables de vegetación (recubrimientos leñosos, herbáceas, 
hojarasca, suelo desnudo, troncos caídos y excrementos) según la metodología descrita en el 
Capítulo 2. Los registros de las variables de vegetación y las variables productivas fueron 
realizados en dos años consecutivos (2007 y 2008). Los registros de las variables físicas se 
registraron únicamente en el primer año (2007).  
Los datos de las variables productivas se refieren a los 9 pasillos contiguos que recorren el 
transecto no cercado de cada una de las cuatro parcelas seleccionadas. Como variables 
explicativas de la PPN se utilizaron las variables físicas y de vegetación registradas en los 
límites de los pasillos; para ello se descartaron los datos correspondientes al límite de los 
pasillos de la mancha de bosque más alejado de la línea de contacto con la pradera. Utilización 
de la amplitud de nicho como medida de la heterogeneidad espacial  
La identificación de un patrón de organización espacial de la PPN a lo largo del transecto 
bosque/pradera y el análisis de su variación a diferentes escalas de detalle constituyen dos de 
los objetivos concretos de este capítulo. Se pretende con ello analizar el grado de 
heterogeneidad de la PPN y comprobar si la disposición espacial de los pasillos muestreados 
influye sobre este parámetro. La escala espacial a la que se podría manifestar esta influencia 
no tiene por qué coincidir con la utilizada en el muestreo. Por ello, la heterogeneidad espacial 
de la PPN se analizó a diferentes escalas, desde la de mayor detalle (pasillo) hasta otras de 
menor detalle, mediante la reunión progresiva de los pasillos en sectores de mayor extensión. 
Los análisis de heterogeneidad fueron realizados sobre el conjunto de los pasillos de las cuatro 
parcelas juntas (en total 36 pasillos ordenados espacialmente según el valor medio de la PPN 
de las parcelas) y sobre el conjunto de los pasillos de cada parcela considerada 
independientemente de las restantes (9 pasillos por cada parcela) (Fig. 1). El primer conjunto 
de datos permitió analizar la heterogeneidad espacial de la PPN agrupando los 36 pasillos 
progresivamente hasta obtener dos bloques o parejas de parcelas, cada uno de los cuales 
reúne todos los pasillos de dos parcelas de estudio (con valores medios más parecidos de 
PPN) y constituye la escala de mínimo detalle espacial. El segundo conjunto de datos permitió 
analizar la heterogeneidad de la PPN agrupando progresivamente los 9 pasillos de cada 
parcela hasta obtener dos manchas, que coinciden con el conjunto de pasillos del bosque y de 
la pradera y constituye la escala de mínimo detalle espacial. Cuando el número total de pasillos 
analizados no era divisible por el número de agrupaciones se eliminó el pasillo central de cada 
parcela. Los análisis anteriores se calcularon independientemente para los dos años de 
muestreo. 
Como medida de la heterogeneidad espacial de la PPN utilizó la Amplitud Promedio de Nicho 
(A) (Pielou 1975, Pineda et al. 1981b), que se ha calculado sobre los valores de PPN de cada 
pasillo o de los valores medios resultantes de las diferentes agrupaciones de estos. Al ser una 
única variable la analizada, el conjunto de datos se ajusta a un vector y no a una matriz como 
suele ser habitual en el uso de este parámetro como medida promedio de la distribución 
 


























Figura 1. Esquema general del muestreo y de las escalas espaciales analizadas. Las escalas 
resultan de agrupar las observaciones muestreadas disminuyendo progresivamente el detalle 
espacial (pasillo, par de pasillos, trío de pasillos, sector [mancha bosque o pradera], parcela y 
bloque o pareja de parcelas). Los puntos suspensivos indican que las cuatro parcelas no son 
contiguas en el espacio. 
 
espacial de la abundancia de un conjunto de especies y cálculo de la diversidad beta de 
comunidades biológicas (Pineda et al. 1988b). Por este motivo, a partir de ahora 
denominaremos a este parámetro Amplitud de Nicho (A). Este es un parámetro de gran 
sensibilidad frente a cambios de valor de la variable considerada y permite la comparación 
entre conjuntos de datos con diferente número de observaciones, lo que facilita la 
interpretación de los resultados obtenidos a diferentes escalas espaciales.  
A = Σ pi log pi / log n; pi = xi / Σ x (Pineda et al. 1981b) 
Siendo pi el valor medio de la PPN obtenido para diferentes agrupaciones de los pasillos 
muestreados (xi) dividido por la suma total de la PPN en el conjunto total de pasillos analizados 
(Σ x) y n el número de agrupaciones de los mismos. 
Este método se ha aplicado con anterioridad en trabajos de comunidades vegetales a datos de 
abundancia relativa de especies para identificar el patrón de ocupación espacial y su evolución 
temporal (Pineda et al. 1981, de Pablo et al. 1982) pero hasta ahora no se había usado sobre 
los valores de una única variable. 
El valor de A varía entre 0 y 1 (Pineda et al. 1981b). Un valor igual a la unidad indica máxima 
uniformidad de los valores de PPN en el conjunto de pasillos analizados a la escala 
contemplada. Por el contrario, un valor igual a cero indica la máxima heterogeneidad posible  
entre los valores de PPN a la escala considerada. De acuerdo a esto, la escala de detalle 
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espacial (agrupaciones de los pasillos) que proporcione el valor absoluto de A más pequeño 
corresponde a la escala de máxima segregación espacial de la PPN. La identificación de esta 
escala orienta sobre el patrón de organización espacial (de grano más grueso o más fino) y el 
tipo de procesos que podrían estar condicionando la variación espacial de la PPN en las zonas 
de contacto bosque/pradera. La coincidencia de la escala de máxima segregación de la PPN 
en el territorio estudiado y la obtenida de calcular la A sobre las variables físicas, sugeriría que 
existe influencia de estas variables sobre la PPN.Otros cálculos y análisis  
En la comparación de valores medios o para comprobar la relación entre variables se utilizaron 
análisis de la estadística clásica, como la prueba T de Student, correlaciones paramétricas 
(Pearson) y regresiones múltiples por pasos sucesivos (considerando como criterio de entrada 
F ≤ 0.05, y de salida si ≥ 0.1) (Sokal y Rohlf 1969). Las variables se transformaron 
logarítmicamente para normalizar los residuos de los modelos, ya que los objetivos son 
fundamentalmente explicativos y no tanto predictivos.  
Para el cálculo del índice de amplitud promedio de nicho se utilizó el programa ENTROPIA. 
Para otros análisis se utilizaron los paquetes estadísticos STATGRAPHICS Plus Version 5.0 y 
SPSS Version 17. 
 
4.3.  Resultados 
4.3.1. Variación espacial de la PPN  
Los valores medios de PPN entre parcelas, manchas de bosque y pradera y entre años se 
muestran en la Tabla 1. Aunque los valores medios tendieron a ser mayores en el primer año 
de estudio (2006-07), las diferencias entre años no fueron significativas cuando se considera la 
parcela o la mancha de bosque. Sin embargo, sí se observaron al considerar sólo las praderas. 
En el año más seco y cálido (2007-08), los pastizales de la mancha de pradera presentaron 
valores sensiblemente menores.  
En los dos años analizados una de las parcelas (d) alcanzó valores de PPN mayores que las 
otras. Las diferencias entre parcelas se incrementan si analizamos sólo los bosques. Dos de 
ellos (bosques a y b) presentaron valores de PPN menores que los dos restantes (bosques c y 
d), siendo estos últimos al menos 3,9 veces más productivos que los primeros. Los valores de 
PPN de algunos bosques (bosque d) superaron a los registrados en algunas praderas en el 
mismo año de estudio. En las praderas la PPN fue homogénea entre parcelas. En ningún caso 
se observaron interacciones significativas entre parcelas y años de estudio. 
De acuerdo al gradiente de valores de PPN a lo largo del transecto bosque-pradera es posible 
identificar dos tipos de parcelas (Fig. 2). Las parcelas a y b muestran una tendencia gradual a 
aumentar desde el extremo del bosque hacia el extremo de la pradera. Sin embargo, las 
parcelas c y d muestran un comportamiento más  errático, con una alta heterogeneidad dentro 
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Tabla 1. Valores medios de PPN (gr m2 año-1) para cada parcela (a, b, c y d) y año de estudio 
(n = 9) y para cada una de las manchas de bosque y pradera (n = 4). Las diferencias de los 
valores medios de PPN debidos a las parcelas y a los 2 años de estudio se comparan mediante 
ANOVAS. Se aportan los valores de F y la probabilidad asociada (valor p) de las mismas. 
Letras diferentes indican diferencias significativas (LSD al 95%) de PPN entre parcelas. 
 
     F (p) F (p) 
PARCELAS a.  b. c. d. Parcela Año 
2006-07 193,1b 220,8ab 292,3ab 373,9a 7,467  
(0,0002) 1,2 (0,278) 2007-08 127,2b 138,8b 185,1b 355,3a 
Sólo BOSQUES       
2006-07 85,9b 24,5c 229,8ab 341,8a 18,09  
(<0,0001) 0,01 (0,955) 2007-08 42,0c 62,7bc 145,1b 377,4a 
Sólo PRADERAS       
2006-07 307,8 402,3 284,6 417,5 
1,98 (0,1394) 9,31 (0,0047)
2007-08 215,8 193,1 222,7 359,3 
 
 
de cada sector de bosque y pradera. En estas últimas parcelas, los valores más altos de PPN 
se registran en pasillos cercanos a la zona de contacto entre esos sectores y no cercanos a los 



































Distancia al borde (m)  
Figura 2. Valores de PPN en los pasillos de las cuatro parcelas estudiadas (a-d) y en los dos 
años analizados. La distancia 0 corresponde a la línea de contacto entre bosque y pradera 
abierta. Distancias negativas corresponden al sector de bosque y las positivas al de pradera.  
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Los patrones mencionados se repitieron en los dos años analizados, por lo que pueden 
considerase poco dependientes de las condiciones meteorológicas anuales. Como ya se 
observó en la Tabla 1, los valores de PPN suelen ser menores en el segundo año, más seco y 
cálido, en la mayoría de los pasillos muestreados. 
4.3.2. Escala de máxima segregación espacial de la PPN 
La escala de máxima segregación espacial de una variable orienta sobre el tipo de procesos 
que estarían actuando de forma preferente sobre dicha variable. En el caso de la variación de 
la PPN a lo largo del transecto bosque-pradera, la máxima heterogeneidad espacial de este 
parámetro se ha detectado mediante el índice de Amplitud de Nicho (A) calculado sobre las 
diferentes escalas de detalle espacial que resultan de agrupar en un número progresivamente 
mayor los pasillos contiguos del transecto. El valor absoluto más bajo de A del espectro 
espacial contemplado permite identificar dicha escala. Los análisis se han realizado para los 
dos años de muestreo separadamente y para los dos conjuntos de datos: el conjunto de los 36 
pasillos de las cuatro parcelas juntas (Fig. 3a) y el conjunto de los 9 pasillos de cada parcela 
























Figura 3a. Espectro de amplitud de nicho (A) de la PPN obtenido de agrupar progresivamente 
los 36 pasillos que resultan de unir en una única serie las cuatro parcelas analizadas en cada 
año de estudio. Las flechas indican el mínimo de A de cada año.  
 
La figura 3a muestra el espectro de amplitud de nicho de los valores de A calculados sobre el 
conjunto de los 36 pasillos muestreados. Los valores registrados de A para cualquiera de las 
escalas y años analizados son siempre superiores a 0,9, lo que da idea de la escasa 
heterogeneidad de la PPN en el conjunto de datos analizados. No obstante, la escala de 
máxima heterogeneidad espacial de la PPN (mínimo valor de A) varía en función del año 
considerado. En el año 2006-07, representativo de un año promedio en precipitación y 
temperatura media anuales, la máxima segregación de la PPN se alcanza al considerar las 8 
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manchas de bosque-pradera. En el segundo año 2007-08, más cálido y seco, la máxima 
segregación de valores de la PPN se obtiene al agrupar los pasillos en dos grandes sectores 
que reúnen a dos parcelas cada uno (bloques), si bien el espectro es muy plano y el valor de A 
no es muy diferente del obtenido al considerar las 8 manchas de bosque y pradera de cada 
parcela. En este año, los valores mínimos de A reflejan el diferente comportamiento de la PPN 
en los dos tipos de parcelas (a,b vs c,d) ya identificados en el apartado anterior (Fig. 2). 
Destacan los menores valores absolutos de A registrados en el segundo año a escalas de poco 
detalle espacial (2 grandes agrupaciones de pasillos). Las condiciones climáticas más cálidas y 
secas parecen incrementar las diferencias de PPN entre las 4 parcelas y entre los 2 grandes 
bloques resultantes de agrupaciones de éstas. Sin embargo, las condiciones climáticas de 
cada año apenas influyen en la heterogeneidad de la PPN a escalas de mayor detalle espacial, 
por ejemplo, entre manchas de bosque y de pradera o entre pasillos. Un análisis posterior, que 
identifica la máxima heterogeneidad espacial de cada una de las cuatro parcelas, permite 
matizar esta observación.  
La figura 3b muestra los espectros de A en las 4 parcelas de estudio analizadas de forma 
independiente. Al igual que lo observado en resultados anteriores, las tendencias de variación 


















































Figura 3b. Espectros de amplitud de nicho (A) de la PPN obtenidos al agrupar progresivamente 
los pasillos de cada una de las cuatro parcelas analizadas (a-d) y año (2006-07 línea continua y 
2007-08 línea discontinua). Las flechas indican el mínimo de A de cada parcela y año. 
 
de parcelas). Por una parte, las parcelas a y b (bloque 1), con espectros muy parecidos entre 
sí, similares en los dos años de estudio y en ambos casos con tendencia a disminuir los valores 
de A al disminuir el detalle espacial. Las parcelas b y c (bloque 2) muestran espectros también 
muy parecidos pero prácticamente planos en ambos casos, con valores mínimos a las escalas 
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de mayor detalle espacial, sin que se manifieste una tendencia clara de variación de los valores 
de A en los dos años. 
En el primer bloque (parcelas a y b), la máxima segregación espacial de la PPN se alcanzó con 
claridad al agrupar los pasillos en dos grandes manchas de bosque y pradera (grano grueso). 
En estas parcelas, la heterogeneidad interna de cada una de estas manchas fue menor que la 
observada entre ellas. Los procesos asociados a la presencia y ausencia del bosque parecen 
en este caso ser más importantes que los que actúan en el interior de ambas manchas. El 
resultado es coherente con el observado en la Figura 2 y manifiesta la existencia de una alta 
homogeneidad interna tanto en el interior del bosque como en la pradera abierta. Sin embargo, 
la PPN es muy diferente entre ambos tipos de manchas. 
En el otro bloque (parcelas c y d), aunque el espectro indica una alta homogeneidad espacial 
de los valores de PPN, sin embargo se observa cierta tendencia a disminuir los valores cuyo el 
detalle espacial es mayor (grano fino). En este caso, las diferencias de PPN entre las manchas 
de bosque y pradera no fueron muy notables, pero sí lo es dentro de ellas. La Figura 4 aporta 
información relevante sobre este aspecto. La gráfica muestra los espectros de A al considerar 
separadamente la PPN de bosques y praderas. Los espectros en las praderas abiertas son 
prácticamente planos en los dos años analizados, mientras que en los bosques muestran una 
clara tendencia a disminuir sus valores cuanto menor es el detalle espacial (grano grueso). 
Además, el promedio de los valores absolutos de A a todas las escalas contempladas fueron 














































Figura 4. Espectros de amplitud de nicho (A) de la PPN en bosques y praderas por separado, 
en los dos años analizados. 
 
Los resultados anteriores ponen de manifiesto la existencia de dos tipos de parcelas según la 
escala de máxima segregación espacial de la PPN (Fig. 3a y 3b). Las diferencias fueron 
debidas principalmente a la distribución de los valores de PPN en las manchas de bosque y no 
tanto en las praderas (Fig. 4). Este resultado es apoyado también por las diferencias de los 
valores medios de PPN entre las parcelas de ambos tipos de bloques (Fig. 2). Podemos 
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confirmar por tanto la existencia de dos tipos diferentes de bosques en el conjunto de los 
muestreados: los bosques de las parcelas a y b y los correspondientes a las parcelas c y d. 
4.3.3. Identificación de factores relevantes sobre la PPN 
La variación espacial de los valores de PPN a diferentes escalas espaciales se relacionó con 
un conjunto de variables ambientales, con la finalidad de detectar posibles factores que 
expliquen dicha variación. Los análisis han contemplado las relaciones de los valores medios 
de PPN y de las variables como la coincidencia en sus escalas de máxima segregación 
espacial. El objetivo de esta coincidencia fue identificar variables cuya escala de máxima 
segregación coincida con la obtenida para la PPN. El resultado permite atribuir a las variables 
que cumplan esa condición un cierto carácter de factores que explican la distribución espacial 
de este parámetro. Aunque la relación causal es difícil de asegurar en nuestro trabajo, una alta 
correlación entre dichas variables y los valores de PPN apoyaría también su condición de 
factores para explicar la variación de la PPN.  
 
Tabla 4a. Valores de amplitud de nicho (A) de las variables analizadas a diferentes escalas 
espaciales, considerando el conjunto de los 36 pasillos que resultan de unir en una única serie 
las cuatro parcelas analizadas en 2006-07. En negrita los valores mínimos para cada variable. 
 Bloque     (N = 2) 
Parcela   
(N = 4) 
Mancha   
(N = 8) 
Trío de 
pasillos    
(N = 12) 
Par de 
pasillos    
(N = 16) 
Pasillo     
(N = 36) 
PAR transmitido (%) 0.997 0.998 0.857 0.896 0.880 0.912 
Arbolado (%) 0.992 0.993 0.672 0.801 0.750 0.821 
Matorral (%) 0.999 0.953 0.896 0.891 0.867 0.812 
Herbáceas (%) 0.987 0.989 0.955 0.966 0.966 0.968 
Suelo desnudo (%) 0.927 0.962 0.904 0.895 0.862 0.855 
Hojarasca de lenga (%) 0.961 0.968 0.779 0.868 0.829 0.869 
Troncos muertos (%) 0.987 0.992 0.980 0.977 0.958 0.921 
Excrementos (%) 0.996 0.860 0.651 0.641 0.668 0.671 
Leguminosas (%MS) 0.998 0.903 0.834 0.852 0.852 0.816 
N-TOTAL (%) 1.000 0.992 0.987 0.990 0.990 0.992 
Ndisp (ppm) 0.957 0.963 0.952 0.958 0.958 0.963 
S-TOTAL (%) 1.000 0.987 0.985 0.988 0.988 0.990 
Sdisp (ppm) 0.995 0.981 0.980 0.976 0.980 0.977 
P (ppm) 0.978 0.939 0.928 0.944 0.944 0.953 
K (ppm) 0.997 0.991 0.984 0.988 0.986 0.988 
pH 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 
MO (%) 0.999 0.991 0.988 0.991 0.991 0.993 
Relación C/N 1.000 1.000 0.999 0.999 0.999 0.998
 
 
Los espectros de A se han calculado para los valores del conjunto de las variables ambientales 
registradas en los pasillos de las cuatro parcelas. Las Tablas 4a y 4b muestran los valores de A 
obtenidos para dos conjuntos diferentes de datos: el conjunto de los 36 pasillos de las cuatro 
parcelas juntas (Tabla 4a) y el conjunto de los 9 pasillos de cada parcela considerada 
independientemente de las restantes (Tabla 4b). Se ha considerado sólo el primer año de 
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estudio (2006-07), cuyas características de temperatura y precipitación se ajustaban mejor a 
las condiciones climáticas promedio.  
 
Tabla 4b. Valores de amplitud de nicho (A) de las variables analizadas a diferentes escalas 
espaciales, considerando el conjunto de los 9 pasillos de cada una de las cuatro parcelas 
muestreadas en 2006-07. En negrita los valores mínimos para cada variable. 
 Parcela a.         Parcela b.       
 
Mancha   
(N = 2) 
Trío de 
pasillos   
(N = 3) 
Par de 
pasillos   
(N = 4) 
Pasillo   
(N= 9) 
 
Mancha   
(N = 2) 
Trío de 
pasillos   
(N = 3) 
Par de 
pasillos   
(N = 4) 
Pasillo   
(N= 9)   
    
PAR transmitido (%) 0.288 0.528 0.491 0.581  0.178  0.460 0.431 0.548 
Arbolado (%) 0.067 0.423 0.376 0.520  0.000  0.427 0.346 0.506 
Matorral (%) 0.562 0.484 0.577 0.469  0.244 0.522 0.325 0.473 
Herbáceas (%) 0.611 0.653 0.651 0.660  0.421 0.557 0.555 0.603 
Suelo  desnudo (%) 0.425 0.537 0.506 0.585  0.680 0.644 0.669 0.638 
Hojarasca de lenga (%) 0.000 0.421 0.345 0.485  0.000  0.414 0.345 0.505 
Troncos muertos (%) 0.680 0.637 0.663 0.613  0.648 0.686 0.597 0.598 
Excrementos (%) 0.047 0.030 0.212 0.303  0.000 0.000 0.000 0.158 
Leguminosas (%MS) 0.521 0.471 0.396 0.434  0.000 0.432 0.345 0.477 
N-TOTAL (%) 0.681 0.687 0.687 0.689  0.681 0.688 0.686 0.689 
Ndisp (ppm) 0.688 0.689 0.690 0.690  0.692 0.693 0.691 0.691 
S-TOTAL (%) 0.681 0.687 0.686 0.687  0.692 0.693 0.692 0.691 
Sdisp (ppm) 0.693 0.686 0.689 0.684  0.654 0.656 0.665 0.671 
P (ppm) 0.693 0.689 0.688 0.685  0.661 0.677 0.677 0.681 
K (ppm) 0.692 0.689 0.692 0.690  0.693 0.693 0.692 0.691 
pH 0.693 0.693 0.693 0.693  0.693 0.693 0.693 0.693 
MO (%) 0.691 0.692 0.692 0.692  0.691 0.691 0.692 0.692 
Relación C/N 0.688 0.691 0.691 0.691   0.689 0.691 0.690 0.691 
          
 Parcela c.         Parcela d.       
 
Mancha   
(N = 2) 
Trío de 
pasillos   
(N = 3) 
Par de 
pasillos   
(N = 4) 




Mancha   
(N = 2) 
Trío de 
pasillos   
(N = 3) 
Par de 
pasillos   
(N = 4) 




    
PAR transmitido (%) 0.479 0.506 0.554 0.598  0.594  0.622 0.614 0.641 
Arbolado (%) 0.000 0.400 0.346 0.497  0.000  0.262 0.326 0.436 
Matorral (%) 0.676 0.659 0.647 0.557  0.558 0.502 0.531 0.452 
Herbáceas (%) 0.679 0.673 0.685 0.679  0.689 0.687 0.690 0.687 
Suelo  desnudo (%) 0.613 0.635 0.567 0.588  0.467 0.358 0.285 0.236 
Hojarasca de lenga (%) 0.613 0.671 0.634 0.646  0.682 0.668 0.678 0.676 
Troncos muertos (%) 0.669 0.657 0.664 0.611  0.681 0.676 0.663 0.608 
Excrementos (%) 0.690 0.671 0.640 0.523  0.086 0.360 0.381 0.446 
Leguminosas (%MS) 0.616 0.414 0.506 0.429  0.693 0.612 0.692 0.623 
N-TOTAL (%) 0.650 0.670 0.671 0.680  0.693 0.693 0.693 0.692 
Ndisp (ppm) 0.669 0.680 0.679 0.684  0.597 0.616 0.623 0.632 
S-TOTAL (%) 0.693 0.693 0.693 0.692  0.648 0.671 0.670 0.680 
Sdisp (ppm) 0.684 0.669 0.681 0.670  0.692 0.689 0.685 0.683 
P (ppm) 0.657 0.667 0.670 0.679  0.488 0.605 0.585 0.622 
K (ppm) 0.680 0.689 0.686 0.689  0.618 0.656 0.648 0.665 
pH 0.693 0.693 0.693 0.693  0.693 0.693 0.693 0.693 
MO (%) 0.693 0.693 0.693 0.692  0.649 0.670 0.671 0.680 
Relación C/N 0.693 0.692 0.693 0.692   0.693 0.693 0.693 0.693 
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Considerando el conjunto de los 36 pasillos de todas las parcelas (Tabla 4a),  se observó que 
la escala de máxima heterogeneidad espacial (mínimo valor de A) de la mayoría de las 
variables analizadas se alcanzaba a una escala de grano grueso (mancha de bosque y mancha 
de pradera), la misma que la manifestada en este año por la PPN (Fig. 3a).  
Dentro de cada parcela (Tabla 4b), la cobertura de arbolado y la PAR fueron las únicas 
variables que presentaron la máxima segregación espacial a escala de grano grueso 
(bosque/pradera) en todas las parcelas estudiadas. Para el resto de variables ambientales, las 
parcelas difirieron en las escalas de máxima segregación espacial de las mismas.  
Los resultados anteriores permitieron identificar algunas variables como posibles factores sobre 
la variación espacial de la PPN en las parcelas analizadas. Entre ellas, la PAR y la cobertura 
de arbolado y de hojas de lenga son las que registran los valores de A más bajos a la escala de 
máxima segregación espacial de las parcelas: manchas de bosque y pradera en las parcelas a 
y b (bloque 1) y pasillos en las parcelas c y d (bloque 2). El resto de variables con máxima 
segregación a esta misma escala de mancha bosque/pradera (en su mayoría variables 
edáficas) podrían también explicar las diferencias de PPN, aunque sus altos valores absolutos 
de A (superiores un todos los casos a 0,9) indican una escasa variación entre manchas. 
La Tabla 5 muestra la comparación de los valores medios de las variables agronómicas y 
ambientales en los bosques y en las praderas y entre los dos bloques de parcelas más 
diferentes (parcelas a y b vs parcelas c y d) identificados en la Tabla 2 y en la Figura 4. El error 
típico de la media es una medida de la heterogeneidad interna (variación en los pasillos) de los 
valores de las variables en cada unidad espacial considerada. Los bosques tuvieron en 
promedio menor producción y menor consumo animal que las praderas, aunque en el segundo 
año la diferencia no fue significativa. Este resultado destaca la importancia potencial del 
arbolado en el mantenimiento de una PPN en las áreas de bosque similar a la registrada en las 
praderas abiertas, al menos en años más calurosos y de menor precipitación como fue el año 
2007-08. Bosques y praderas se diferenciaron, además de en la cobertura de arbolado, en 
PAR incidente, y en la cobertura de herbáceas y de hojarasca. No hubo diferencias 
significativas en la cobertura de suelo desnudo, de troncos muertos, abundancia de 
excrementos o de leguminosas. El suelo del bosque presentó más nitrógeno en forma 
disponible, menor relación C/N, más potasio y más fósforo que el de la pradera.  
La comparación entre los dos bloques de parcelas mostró que las manchas de bosque 
difirieron en más variables ambientales que las manchas de pradera (Tabla 5). La cobertura de 
arbolado no difirió entre bosques pero sí hubo más PAR transmitida en el bloque 2. Este 
resultado pone de manifiesto que la luz que llega al suelo del bosque no depende sólo de la 
proyección vertical de la cobertura arbolada, sino también de otros factores, como podría ser el 
índice foliar, la naturaleza del límite del bosque (árboles altos o menor cobertura de matorral en 
el borde permiten la entrada de más luz al interior del bosque) o el tamaño y configuración de la 
mancha de bosque (tamaños pequeños o formas alargadas facilitan la entrada de luz lateral 
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hacia el interior de la mancha). Nuestros resultados muestran que estos factores son 
suficientes para lograr valores promedio de PAR en el interior de algunos bosques al menos 
4,5 veces superiores a los de otros. Igualmente destacable es la diferencia de heterogeneidad 
interna de los valores de PAR en los dos tipos de bloques analizados. En el bosque del bloque 
1 los valores de PAR son más uniformes (error típico más bajo) que en el bloque 2; en estos 
últimos se ha generado un mosaico de luces y sombras que produce alta heterogeneidad en 
los valores de PAR.  
 
Tabla 5. Comparación de los valores medios (y error típico) de las variables de producción y del 
medio físico entre las manchas de bosques y praderas y entre los dos bloques de parcelas 
dentro de cada mancha. Las letras griegas indican diferencias significativas de los valores 
medios entre las manchas de bosque y de pradera (n = 16). Las letras latinas indican 
diferencias significativas entre bloques dentro de cada mancha (n = 8).  
 PARCELAS Sólo BOSQUES Sólo PRADERAS 
 Bosque Pradera Bloque 1 Bloque 2 Bloque 1 Bloque 2 
Producción (g m-2)             
Año 2006-07 170.5 (41) β 353.0 (25) α 55.2 (14.6) b 285.8 (57.8) a 355.0 (33.7) 351.0 (38.2)
Año 2007-08 156.8 (41) 247.7 (27) 52.3 (10.2) b 261.2 (62.0) a 204.4 (24.7) 291.0 (43.9)
Consumo (g m-2)       
Año 2006-07 106.4 (27) β 237.3 (29) α 27.1 (6.2) b 185.6 (34.7) a 225.9 (44.4) 248.6 (40.1)
Año 2007-08 120.5 (24) β 249.3 (32) α 31.1 (9.7) b 210.0 (46.8) a 187.7 (32.9) 310.9 (47.9)
PAR (%) 18.8 (6.2)  β 100 (0) α 6.8 (1.6) b 30.9 (11.1) a 100.0 (0.0) 100.0 (0.0) 
Arbolado (%) 89.1 (6.0) 0.3 (0.3) 93.8 (2.9) 84.4 (11.8) 0.6 (0.6) 0.0 (0.0) 
Matorral (%) 11.9 (3.2) 5.9 (2.2) 14.3 (4.9) 9.6 (4.4) 2.6 (1.1) 9.2 (4.0) 
Herbáceas (%) 71.7 (3.1) α 38.1 (5.6) β 21.2 (4.5) b 55.0 (5.9) a 72.6 (5.1) 70.9 (3.8) 
Leguminosas (%MS) 2.7 (0.9) 4.0 (0.9) 1.0 (0.8) 4.4 (1.5) 6.0 (1.5) a 1.9 (0.4) b 
Suelo desnudo (%) 7.0 (2.3) 6.6 (1.6) 6.9 (2.2) 7.0 (4.2) 11.1 (2.2) a 2.1 (0.4) b 
Hojarasca (%) 40.3 (5.3) α 6.8 (1.9) β 55.8 (5.7) a 24.7 (4.1) b 0.01 (0.01) b 13.6 (1.4) a 
Troncos muertos (%) 18.6 (3.3) 13.7 (2.6) 23.5 (4.6) 13.8 (4.4) 14.7 (4.5) 12.8 (2.8) 
Excrementos (%) 1.1 (1.1) 1.3 (0.6) 0.02 (0.02) b 2.22 (0.80) a 2.3 (1.3) 0.4 (0.2) 
 Ntotal (%) 0.88 (0.05) 0.89 (0.06) 0.76 (0.06) b 0.99 (0.06) a 1.04 (0.09) a 0.75 (0.06) b
Ndisp (ppm) 47.3 (7.6) α 28.8 (2.5) β 30.4 (2.9) b 64.3 (12.4) a 26.4 (2.8) 31.3 (4.2) 
Stotal (%) 0.10 (0.01) 0.09 (0.01) 0.09 (0.01) 0.11 (0.01) 0.11 (0.01) a 0.08 (0.01) b
Sdisp (ppm) 5.9 (0.6) 7.8 (0.82) 6.2 (1.0) 5.6 (0.8) 8.7 (1.2) 6.8 (1.1) 
P (ppm) 75.8 (9.8) α 40.5 (4.9) β 78.1 (16.2) 73.5 (11.3) 55.1 (7.0) a 25.9 (1.7) b 
K (ppm) 479 (35) α 365 (26) β 388 (33) b 570 (44) a 411 (33) a 304 (28) b 
pH 6.17 (0.03) 6.22 (0.02) 6.13 (0.04) 6.22 (0.04) 6.19 (0.02) 6.25 (0.03) 
Relación C/N 14.1 (0.3) α 12.7 (0.3) β 15.0 (0.3) a 13.1 (0.2) b 12.5 (0.4) 12.9 (0.4) 
MO (%) 24.3 (1.2) 22.5 (1.5) 22.8 (1.9) 25.9 (1.3) 25.7 (2.2) a 19.2 (1.5) b 
 
Los bosques del bloque 2 presentaron más herbáceas y menos hojarasca que los del bloque 1 
(Tabla 5), así como más excrementos, más nitrógeno total y disponible, menor relación C/N y 
más potasio en el suelo. Los dos tipos de bosques no se diferenciaron en el resto de nutrientes 
del suelo ni en la proporción de leguminosas. Las praderas no difirieron en los valores de PPN, 
consumo animal, PAR (en ambos casos es del 100%), cobertura de herbáceas ni de 
excrementos, pero sí en la cobertura de leguminosas y suelo desnudo (Tabla 5), siendo 
mayores en el bloque 1 que en el bloque 2. El suelo de la pradera del bloque 1 fue también 
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más rico en nutrientes (materia orgánica, concentración total de nitrógeno y azufre, fósforo y 
potasio). Al contrario que lo descrito para el área de bosque, la hojarasca fue más abundante 
en la pradera del bloque 2.  
Para profundizar en los factores que explican la variación de la PPN en el interior de ambos 
tipos de manchas se calcularon las correlaciones simples (r de Pearson) entre todos los 
posibles pares de variables (Tabla 6). La alta heterogeneidad interna de ciertas variables en 
algunos de los bloques de bosques y de praderas recomienda calcular estas correlaciones 
utilizando los valores de los pasillos como unidades de análisis. 
Dentro de los bosques, la PPN se correlacionó positivamente con la PAR, el consumo, la 
cobertura de excrementos, el nitrógeno disponible y el pH, y negativamente con la cobertura de 
hojarasca y la relación C/N. La alta correlación positiva con las primeras variables destaca la 
importancia del comportamiento del ganado (consumo, aporte de excrementos) sobre los 
valores de PPN en el interior de las zonas de bosques, posiblemente como respuesta a 
mayores valores de PAR en algunos de estos pasillos. Aunque las dos fracciones del nitrógeno 
(total y disponible) estuvieron altamente correlacionadas (Tabla 6), la PPN de los pasillos del 
bosque se relacionó con la fracción disponible y no con la total. Destacamos que la cobertura 
de excrementos se correlacionó positivamente con las dos fracciones del nitrógeno así como 
con el potasio, y negativamente con la hojarasca y el contenido en MO. La relación entre estas 
variables y la PPN y el consumo animal es relevante en la discusión de los resultados. 
El conjunto de variables correlacionadas con la PPN de los pasillos de las praderas difirió 
sensiblemente del encontrado en los bosques, y  el consumo mostró una correlación 
significativa con este parámetro. La correlación registrada con el nitrógeno disponible fue 
también alta pero sólo marginalmente significativa (p>0,05). Al contrario de lo que sucedía en 
los bosques, la abundancia de leguminosas en las praderas se correlacionó positivamente con 
algunas variables edáficas como el  nitrógeno total, materia orgánica del suelo, azufre total, 
fósforo y potasio. Sin embargo se correlaciona negativamente con la hojarasca y sólo 
marginalmente con la relación C/N, si bien estas dos últimas variables no mostraron relación 
con ninguna otra variable en las praderas. 
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Tabla 6. Matriz de correlaciones (Pearson) entre las variables productivas y del medio físico (transformadas por el logaritmo+1) registradas en el primer año 
de estudio (2006-07) en las áreas de bosque y de pradera. En negrita los coeficientes significativos (P < 0,05; n = 16). 
 
Sólo BOSQUES PPN Consumo Excrementos Leguminosas Hojarasca Ntotal Ndisp Stotal Sdisp P K pH MO C/N 
PAR 0.730 0.610  0.660 0.252 -0.547 0.172 0.479 -0.048 0.387 -0.228 0.390 0.472 0.062 -0.349 
PPN  0.893 0.674  0.453 -0.648 0.224 0.546 -0.041 -0.016 -0.337 0.395 0.578 0.002 -0.642 
Consumo   0.619 0.426 -0.631 0.368 0.572 0.133 0.045 -0.123 0.430 0.463 0.161 -0.679 
Excrementos    0.288 -0.744 0.615  0.769 0.452 -0.124 0.230 0.585 0.433 0.485 -0.624 
Leguminosas     -0.293 -0.100 0.100 -0.167 0.027 -0.451 0.087 0.021 -0.238 -0.276 
Hojarasca      -0.368 -0.589 -0.136 0.327 -0.027 -0.485 -0.410 -0.204 0.579 
Ntotal       0.845 0.897  -0.020 0.717 0.770  0.121 0.946 -0.646  
Ndisp        0.650 -0.057 0.405 0.914 0.190 0.777 -0.600  
Stotal         -0.060 0.832 0.648  0.023 0.924 -0.402 
Sdisp          -0.166 0.014 -0.159 -0.009 0.035 
P           0.411 -0.065 0.837 -0.088 
K            0.076 0.750 -0.447 
pH             -0.081 -0.540 
MO              -0.365 
 
Sólo PRADERAS  PPN Consumo Excrementos Leguminosas Hojarasca Ntotal Ndisp Stotal Sdisp P K pH MO C/N 
PAR nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 
PPN  0.592 0.175 0.047 -0.033 -0.094 0.403 -0.113 -0.139 0.135 0.097 0.047 0.007 0.317 
Consumo   -0.140 0.050 0.154 0.157 0.559 0.226 0.164 0.157 0.083 -0.030 0.208 0.153 
Excrementos    0.138 -0.405 0.024 -0.368 -0.021 -0.159 0.274 0.180 -0.095 0.084 0.185 
Leguminosas     -0.547 0.722  0.157 0.754 0.605  0.850 0.707  -0.338 0.599 -0.422 
Hojarasca      -0.622 0.205 -0.544 -0.282 -0.767 -0.576  0.443 -0.576 0.172 
Ntotal       0.342 0.977 0.798  0.807 0. 902 -0.570  0.949 -0.208 
Ndisp        0.328 0.204 0.040 0.378 0.033 0.387 0.124 
Stotal         0.846 0.802 0.856  -0.579 0.906  -0.270 
Sdisp          0.607 0.685  -0.412 0.695 -0.359 
P           0.755 -0.604  0.781 -0.119 
K            -0.555 0.879  -0.089 
pH             -0.672 -0.288 
MO              0.110 
nd : no disponible (la PAR transmitida es invariable en las praderas) 
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4.3.4. Respuesta de la PPN en bosques y en praderas 
Los resultados anteriores podrían estar enmascarando una respuesta de la PPN de los pasillos de 
bosques y praderas más compleja de lo que reflejan sus correlaciones con variables individuales. 
Es posible que la PPN responda a la combinación compleja de dos o más variables ambientales, 
aunque estas no se correlacionen directamente con ese parámetro. Para observar esta posible 
respuesta, se han calculado con fines descriptivos regresiones múltiples (por pasos) entre los 
valores de PPN en los pasillos de bosques y praderas, considerados aisladamente, con el 
conjunto de variables ambientales, como variables independientes en la función. La exclusión de 
alguna variable en las funciones obtenidas no disminuye su posible influencia sobre la PPN, 
detectada por los valores individuales de correlación de Pearson (Sokal y Rohlf 1969). Los 
coeficientes de correlación de la Tabla 6 no coinciden con los obtenidos en los análisis de 
regresión múltiple por pasos, dado que en estos últimos se utilizan correlaciones parciales que 
mantienen constante el resto de variables explicativas (Peña 2002).  
El modelo de regresión múltiple por pasos considerando los pasillos de todas las parcelas, mostró 
una relación de la PPN con los valores de PAR y de nitrógeno disponible (F = 35,9; p < 0.001). El 
resto de variables ambientales fueron excluidas de la ecuación, que puede expresarse como: 
 log (PPN) = 0.821·log (PAR) [t = 8,4; p < 0,001] + 0.231·log (Ndisp) [t = 2,3; p = 0,032] 
La ecuación explica más de 70% (R2 corregida = 0,706) de la varianza total de la PPN en el 
estudio. Es probable que en esta ecuación influyan proporcionalmente más los valores de PPN 
registrados en los pasillos del bosque que en las praderas abiertas, ya que en estas la PAR es 
siempre del 100% y tanto la PAR como el nitrógeno disponible muestran una alta correlación 
positiva con este parámetro sólo en los bosques (Tabla 6). Resultados anteriores muestran una 
alta variabilidad interna de la PPN en los pasillos de bosque y muy pequeña en los de las praderas 
abiertas (Tabla 5), lo que apoyaría también esa consideración. 
El modelo de regresión múltiple obtenido analizando los pasillos de bosque incluye la variable 
PAR, pero en este caso la variable nitrógeno disponible es sustituida por la relación C/N. Estas 
variables estuvieron altamente correlacionadas en la Tabla 6, por lo que aunque aportan poca 
información, sintetizan la respuesta de la PPN en las manchas de bosque. La ecuación explica 
cerca del 66% de la varianza de la PPN (R2 corregida = 0,658) y presenta la forma:  
log (PPN) = 0,169·log (PAR) [t = 3,6; p = 0,003] + 2,176·log (C/N) [t = -2,7; p = 0,017]  
El modelo de regresión múltiple obtenido para los pasillos de pradera abierta, muestra una 
relación de la PPN exclusivamente con el nitrógeno disponible. Paradójicamente, el consumo 
animal que era la variable más correlacionada individualmente en las praderas (Tabla 6) no se 
incluye en la ecuación y sí lo hace el nitrógeno disponible que en dicha tabla muestra una 
correlación marginal (p>0,05). El resultado no apoya la hipótesis de una respuesta muy compleja 
de la PPN al conjunto de variables ambientales en las praderas pero destaca una vez más la 
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importancia del N disponible, variable que quedaba enmascarada en los resultados univariantes. 
En cualquier caso, la ecuación explica menos del 30% de la varianza del conjunto de datos de 
PPN analizado (R2 corregida = 0,258) y toma la forma: 
log (PPN) = 0,561·log (Ndisp) [t = 2,3; p = 0,037] 
 
4.4. Discusión y conclusiones 
4.4.1. Heterogeneidad espacial y temporal de la PPN 
La máxima heterogeneidad espacial de la PPN en el conjunto de las parcelas analizadas se 
alcanzó a una escala de grano grueso, es decir, cuyo se comparan las manchas de bosque y 
pradera. El análisis del espectro de amplitud de nicho de los valores de PPN confirmó que las 
diferencias entre bosque y pradera fueron más importantes que la heterogeneidad a microescala 
(pasillos) o que la variabilidad entre parcelas, y también predominaron sobre la variabilidad entre 
años. Sin embargo, cada parcela mostró una variación espacial diferente de la PPN en el 
gradiente bosque/pradera. Mientras que unas parcelas mostraron una variación gradual a lo largo 
del gradiente, otras mostraron un comportamiento más errático. Las escalas de máxima 
heterogeneidad espacial fueron diferentes en ambos tipos de parcelas, y manifestaron también 
diferentes valores medios de PPN. Las diferencias son debidas principalmente a la diferente 
estructura de los bosques en ambos tipos de parcelas.  
La transición abrupta en las condiciones físicas entre los ambientes de bosque y pradera (Collins y 
Pickett 1987, Vetaas 1992) determina en muchos casos una disminución de la producción en el 
bosque. En nuestro caso, no puede afirmarse que exista una disminución gradual generalizada de 
la PPN al aproximarnos al borde de bosque, ya que este efecto sólo se observa en algunas 
parcelas. Los escasos trabajos que han analizado la respuesta al gradiente de distancia al bosque 
no han detectado disminución generalizada de la producción (Matlack 1993, 1994, Riedel y 
Epstein 2005). Por el contrario, aunque los valores de PPN fueron, en promedio, más altos en las 
praderas, algunos bosques presentan valores equivalentes o superiores a los de las praderas 
aledañas. Este resultado pone de manifiesto el potencial del arbolado en el mantenimiento de una 
alta PPN de los pastizales, y constituye una base ecológica para la implementación de un sistema 
silvopastoral en nuestra zona de estudio. La percepción de los bordes bosque/pradera como 
fronteras nítidas o sistemas estáticos queda obsoleta frente a la consideración de otros factores, 
como la fisionomía, orientación y geometría del borde o el desarrollo sucesional de la comunidad 
(Belsky 1994, Matlack 1994, Murcia 1995, Pickett y Cadenasso 1995, Laurance et al. 2001, 
Strayer et al. 2003).  
La prevalencia del contraste bosque/pradera sobre las demás escalas de análisis espacial se 
confirmó para el primer año de estudio, que fue representativo de un año promedio en 
precipitación y temperatura media anuales. Además de la disponibilidad de agua en el suelo, la 
disponibilidad de nutrientes también podría verse afectada en años secos, al reducirse la actividad 
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metabólica de los microorganismos y por tanto las tasas de mineralización de los nutrientes 
edáficos (Schlesinger 1991). En el segundo año, más cálido y seco, las diferencias de PPN entre 
bosque y pradera fueron menores y predominaron las diferencias entre pares de parcelas. Años 
más secos afectaron más a comunidades con altos valores de PPN, es decir a praderas y a 
bosques más productivos. La explicación de esta respuesta no es posible en este trabajo. En 
general, no abundan los estudios de bordes que consideren varios años de estudio (Murcia 1995) 
y que pudieran dar respuesta al papel del arbolado como elemento estabilizador de la producción 
herbácea, en respuesta a la variabilidad climática interanual.  
4.4.2. Caracterización ecológica de la PPN en bosques y praderas 
Los procesos ecológicos que determinan la producción herbácea en cada subsistema fueron 
diferentes y se expresaron a diferentes escalas. Independientemente de la intensidad de la 
interacción entre bosque y pradera, la producción herbácea mostró un patrón de variación 
espacial diferente en cada sector. En la pradera, la distribución de los valores de producción 
permaneció uniforme cuyo se compararon parcelas o conjuntos de estas. La producción en interior 
de las praderas puede ser altamente variable a escalas de mucho detalle, por el efecto de la 
microtopografía en el flujo del agua y de los nutrientes del suelo (Gea-Izquierdo et al. 2009) y en la 
comunidad de microorganismos edáficos (Ritz et al. 2004), entre otros aspectos posibles. En 
nuestro caso, las mayores diferencias de los valores de PPN en las praderas ocurrieron a la 
escala de máximo detalle espacial (heterogeneidad de grano fino). En este trabajo las unidades de 
muestreo están separadas 10 metros, lo que impide detectar patrones de variación espacial 
inferiores a ese nivel de detalle.  
En el conjunto de los bosques, la máxima segregación espacial de la PPN se ajusta a un patrón 
de grano grueso, en concreto a una escala que recoge la reunión de pares de manchas de 
bosque. Ambos tipos de bosques mostraron valores medios muy diferentes de PPN y también 
muy diferente heterogeneidad interna de los mismos. 
4.4.3. Influencia de la PAR y de la fertilidad del suelo 
En términos generales, la PAR explica bien la variación de los valores de PPN en las parcelas 
analizadas. Las praderas tuvieron mayor producción que los bosques, si bien la fertilidad del suelo 
fue comparativamente menor (en nitrógeno disponible, fósforo y potasio). Los bosques con 
mayores valores de PPN fueron aquellos que recibieron mayor intensidad de PAR en su interior. 
La respuesta de la PPN se refuerza por el enriquecimiento del suelo en nitrógeno, si bien la 
respuesta relativa a estas variables puede variar en las manchas de bosque respecto a las de 
pradera. En muchos ecosistemas terrestres el nitrógeno se ha considerado el principal factor 
limitante (Whitehead 1995) aunque algunos trabajos destacan la importancia del fósforo en 
bosques templados (Vitousek y Howarth 1991, Attiwill y Adams 1993). Nuestros resultados 
confirman la importancia del nitrógeno para explicar la producción herbácea en estos sistemas 
patagónicos, tanto en bosques como en praderas, por encima de otros nutrientes esenciales como 
el fósforo, el potasio o el azufre. En cualquier caso, en todas las situaciones los valores de K y P 
Capítulo 4. Producción herbácea en zonas de contacto bosque/pradera 
57 
en el suelo son muy altos comparado con los suelos agrícolas de la región (Hepp et al. 1988), por 
lo que estos nutrientes no serían un factor limitante de PPN. 
En sistemas agropecuarios, la fertilización nitrogenada puede proceder de la fijación del nitrógeno 
atmosférico por las leguminosas, del aporte de materia orgánica del árbol (hojarasca o troncos 
muertos) o de la fertilización natural por excrementos del ganado (Schlesinger 1991, Williams y 
Haynes 1995, Lovell y Jarvis 1996, Bardgett et al. 1998, Cech et al. 2010, McGregor y Brown 
2010, Sjögersten et al. 2010). En los bosques más productivos de los analizados por nosotros se 
registró mayor abundancia de excrementos que en los bosques menos productivos, mientras que 
la cobertura de hojarasca fue menor y no se detectaron diferencias en la abundancia de 
leguminosas y de troncos muertos entre los dos tipos de bosques. La abundancia de excrementos 
y varios nutrientes del suelo (nitrógeno total y disponible, potasio y relación C/N) estuvieron 
altamente correlacionados en los bosques. El resultado parece vincular el comportamiento animal 
con los valores de PPN a través de los aportes de excrementos, que podrían estar enriqueciendo 
el suelo en determinados minerales esenciales. La ausencia de correlación positiva entre la 
concentración de nutrientes edáficos y la abundancia de hojarasca descarta a esta variable como 
posible fuente de fertilidad en estos sistemas, tanto en zonas arboladas como en las praderas. La 
descomposición de la hojarasca, previa a la mineralización es un proceso lento en bosques 
templados que puede provocar la inmovilización de estos nutrientes en el suelo (Attiwill y Adams 
1993). De hecho, PPN y abundancia de hojarasca estuvieron negativamente relacionadas tanto en 
el bosque como en la pradera, lo que indicaría un efecto neto negativo de la acumulación de 
hojarasca sobre la producción herbácea, como se ha descrito en otros trabajos (Facelli y Pickett 
1991, Montalvo 1992, Scholes y Archer 1997, Xiong y Nilsson 1999). En las praderas, las 
leguminosas estuvieron asociadas a altas concentraciones de materia orgánica y la mayoría de 
los nutrientes edáficos, lo que puede indicar una influencia indirecta sobre la producción. Mientras 
que en el bosque, no se relacionaron con la producción ni los nutrientes.  
Las diferencias en las características ambientales de los bosques pueden ayudar a identificar los 
procesos ecológicos que determinan la producción en zonas arboladas (Breshears 2006). En los 
bosques de mayor PPN de los estudiados se registró la misma cobertura arbolada que en 
bosques menos productivos, pero los valores de PAR transmitida fueron significativamente más 
altos (más de 4,5 veces) y más heterogéneos internamente, formyo un mosaico interno de luces y 
sombras. Además de diferenciarse en la estructura del dosel, los bosques con mayor PAR 
presentaron mayor cobertura de herbáceas y menor cobertura de hojarasca (acorde con la mayor 
producción); el suelo era más rico en nitrógeno (total y disponible) y en potasio y la relación 
carbono-nitrógeno era menor. La mayor radiación a través del dosel en bosques con valores 
similares de cobertura arbolada puede deberse bien a un menor índice foliar (posiblemente menor 
densidad de árboles) o a una mayor entrada lateral de la luz a través del contacto con las 
praderas (tamaño y configuración de los bosques, naturaleza del contacto, altura de los árboles, 
ausencia de matorrales). Esto favorecería, mayores valores de PPN y un ambiente mosaicista en 
el interior del bosque (pasillos con alta variación de PAR). A mayores valores de PPN, mayor 
pastoreo por el ganado y por el resto de herbívoros, ya que estos suelen concentrar el consumo 
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en  pastizales con alta producción (Casado et al. 1985, Gómez Sal et al. 1992, de Miguel 1999). El 
aporte de excrementos podría explicar parte del aumento en la concentración de nitrógeno y 
fósforo disponibles y en el carbono orgánico (Williams y Haynes 1995), así como de potasio y 
azufre, y la disminución del pH (McGregor y Brown 2010). Los patrones espaciales de depósito de 
excrementos son conservados en el tiempo (Auerswald et al. 2010), por lo que las condiciones 
fisicoquímicas del suelo de las áreas de mayor pastoreo pueden ser notablemente modificadas. 
Las correlaciones simples en el bosque apoyan esta hipótesis, al confirmarse una alta correlación 
entre los excrementos y algunos nutrientes edáficos. La mayor carga de animales en zonas de 
mayor radiación favorecería, a su vez, la producción por la fertilización natural proporcionado por 
los excrementos del ganado, de forma similar a un proceso de retroalimentación positiva 
(McNaughton 1988, McNaughton et al. 1989, Belsky 1994).  
El mecanismo de retroalimentación de la producción propuesto para el bosque no se cumple en la 
pradera (los excrementos no se correlacionan con PPN ni con ninguno de los nutrientes edáficos), 
luego los mecanismos de fertilización nitrogenada pueden ser diferentes en ambos sistemas. La 
correlación positiva entre las leguminosas y el contenido de nitrógeno total (entre otros nutrientes) 
sugiere que, en las praderas, este grupo taxonómico podría constituir la principal entrada de 
nitrógeno al sistema, al contrario de lo que ocurriría en los bosques donde no se correlacionaron 
con la producción ni con los nutrientes edáficos. La Figura 5 muestra un esquema conceptual de 
los procesos que explican la PPN en los dos tipos de sistemas.  
En las praderas el nitrógeno en forma disponible no se correspondió con el total, lo que sugiere 
que puede existir un déficit de mineralización de nitrógeno respecto al bosque (igual cantidad de 
nitrógeno total pero menor cantidad en forma disponible). Las condiciones más favorables de 
actividad microbiana en el suelo del bosque (menor densidad aparente, menor fluctuación de 
temperatura y humedad, mayor relación carbono-nitrógeno, favorecen la mineralización de las 
formas orgánicas del nitrógeno (Jackson et al. 1990, Attiwill y Adams 1993, Belsky y Blumenthal 
1997), mientras que en las praderas este proceso podría limitar la disponibilidad de este nutriente. 
4.4.4. Implicaciones para la gestión ganadera 
En los sistemas analizados por nosotros, la estructura del dosel y la forma y tamaño de los 
bosques resultan claves para generar en su interior valores de PAR suficientes para sustentar 
valores de PPN rentables desde un punto de vista agronómico. 










PPn = 54 ± 9 g·m-2 (n = 16) 
 
(a) Bosque sombrío 
La radiación que atraviesa el dosel es muy escasa. Baja PPN y pocas leguminosas. Apenas entran los 
animales luego hay pocos excrementos. Las condiciones del suelo son óptimas para la mineralización 






PPn = 274 ± 41 g·m-2 (n = 16) NO3
-
 
(b) Bosque permeable a la luz 
Mayor radiación atraviesa el dosel y se genera un mosaico de luces y sombras. En las zonas de mayor 
radiación se concentran los valores más altos de PPN y la carga ganadera. Las leguminosas son 
escasas. Los excrementos fertilizan el suelo. Las condiciones del suelo son óptimas para la 
mineralización y no hay inmovilización de nutrientes. La fertilización nitrogenada que aportan 
principalmente los excrementos favorece la PPN. 
 
 
Figura 5. Esquema conceptual de los procesos que explican la PPN en los dos tipos de bosque. 
La intensidad del relleno de los cuadrados indica el valor de PAR transmitida (cuanto más claro, 
más radiación). Para un mismo valor de cobertura vertical de las copas de los árboles, la radiación 
atraviesa el dosel en un bosque denso que puede ser escasa (a) o abundante en algunos (b; 
mosaico de luces y sombras). Los puntos verdes indican la abundancia de leguminosas y los 
marrones la de excrementos (escasos en a) y su distribución espacial dentro de cada mancha 
(concentrados en b, uniformemente distribuidos en c). Las flechas en el diagrama de flujos 
representan las relaciones entre los diferentes compartimentos y su grosor indica el tamaño del 
compartimento donde termina la flecha. Aunque el modelo es coherente con los resultados 
obtenidos, debe considerarse una hipótesis de trabajo.  











Máxima cantidad de radiación. Mayores valores de PPN, carga ganadera y leguminosas que en el bosque. 
Excrementos y leguminosas están uniformemente distribuidos. El aporte de nitrógeno por las 
leguminosas o los excrementos favorece la PPN, aunque las características edáficas pueden limitar 
su disponibilidad (inmovilización en la materia orgánica). 
 
Figura 5c. Esquema conceptual de los procesos que explican la PPN en las praderas donde la 
radiación transmitida es máxima. 
 
 
Mantener bosques con una determinada configuración espacial (tamaños pequeños o formas 
estrechas) o con zonas de contacto con las praderas de determinada naturaleza (con escaso 
matorral y árboles altos) facilitaría una mayor penetración de la PAR que simultáneamente 
incrementa la PPN de la hierba. Este incremento parece asociarse a dos procesos diferentes pero 
complementarios que se retroalimentan: por un parte el aumento de radiación incrementaría la 
producción herbácea y probablemente también la carga ganadera, al ser atraídos los animales por 
los pastizales más productivos. Una mayor carga de animales incrementaría la producción 
mediante un proceso de fertilización natural –aporte de excrementos– que en nuestro caso se 




5. Variación de la composición florística de los pastizales en un 
gradiente de cobertura arbolada  
 
5.1. Introducción 
La cobertura arbolada constituye un importante descriptor de la estructura de la vegetación 
(Scholes y Archer 1997, Manning et al. 2006, Barbier et al. 2008). La variación de esta cobertura, 
como consecuencia de la presencia de bosques con diferente densidad o tamaño en un mismo 
área (the grassland–forest continuum; Breshears 2006), da lugar a un mosaico de condiciones 
ambientales que determina el tipo de vegetación que se encuentra bajo el dosel. El área de 
influencia del árbol puede extenderse más allá de la proyección vertical de su copa, tanto por la 
variación de las variables microclimáticas como la cantidad de radiación, temperatura y velocidad 
del viento, humedad y disponibilidad hídrica (Vetaas 1992, Belsky y Canham 1994, Infante et al. 
2001, Ovalle et al. 2006), como por el aporte de hojarasca y nutrientes (Zinke 1962, Gallardo et al. 
2000, Gallardo 2003, Barnes et al. 2011), entre otros factores. Las especies responden a esta 
influencia, bien especializándose en determinados microhábitats o bien mostrando una 
distribución generalista (Scholes y Archer 1997), lo que condiciona la composición de las 
comunidades herbáceas resultantes.  
En la Patagonia chilena, la historia de fuegos acontecida a principios del siglo XX generó la 
fragmentación de grandes superficies forestales y la presencia de un paisaje en mosaico con 
manchas de praderas y fragmentos de bosque nativo (Veblen et al. 1996) en los que predominan 
árboles de lenga (Nothofagus pumilio [Poepp. & Endl.] Krasser). En estos fragmentos remanentes 
de los valles ganaderos de la región de Aysén se encuentran  pastizales con especies nativas de 
Chile y Argentina, y especies no nativas (principalmente europeas) introducidas por los colonos 
para forraje (Silva et al. 1999). Al efecto del arbolado sobre las estructura de los pastizales hay 
que añadir el importante efecto ocasionado por el pastoreo  de grandes herbívoros silvestres y 
ganado doméstico, sobre todo vacuno (Kho et al. 2001, Clarke 2003, Abule et al. 2005, Dorrough 
et al. 2006, Barnes et al. 2009). La presencia de estos herbívoros condiciona también la dinámica 
de regeneración natural del bosque y la vegetación bajo el dosel (Veblen et al. 1989, Cavieres y 
Fajardo 2005, Asner et al. 2009).  
La influencia de la cobertura arbolada y el pastoreo en la estructura de la vegetación bajo el dosel 
ha sido estudiada en una variedad de ecosistemas de tipo sabanoide propios de regiones áridas y 
semiáridas (Belsky et al. 1989, Belsky y Canham 1994, Mordelet y Menaut 1995, Ludwig et al. 
2004, Ovalle et al. 2006). En bosques templados, el estudio de tal influencia se ha centrado 
principalmente en la regeneración de especies arbóreas (Bazzaz 1979, Canham 1989, Veblen 
1989, Relva y Veblen 1998, Fajardo y de Graaf 2004, Kitzberger et al. 2005, Blackhall et al. 2008) 
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siendo más escasos los trabajos que analizan la respuesta de las comunidades herbáceas 
(Feldhake 2001, Damascos y Rapoport 2002, Whigham 2004, Gilliam 2007, Lencinas et al. 2008, 
2011).  
Si se apuesta por una gestión  silvopastoral en la Patagonia chilena, esta debería considerar la 
integración sensata de aspectos productivos y naturalísticos (indicados por la diversidad o la 
persistencia de especies nativas locales). El papel del árbol puede ser particularmente importante 
en este sentido. Los fragmentos remanentes de bosque nativo o incluso la presencia de árboles 
aislados podrían actuar como refugio de especies nativas o de relevancia ganadera (Roberts y 
Gilliam 1995, Whigham 2004, Manning et al. 2006, Moola y Vasseur 2008). Varios estudios en 
diferentes regiones biogeográficas han recomendado el mantenimiento de cierta cobertura 
arbolada en los sistemas ganaderos para alcanzar un deseado compromiso entre objetivos 
productivos y de conservación (Tscharntke et al. 2005, Le Brocque et al. 2009).  
En la zona de estudio, los fragmentos de bosque de lenga favorecen valores de producción y 
calidad bromatológica de los pastizales que varían en función del grado de cobertura arbólada 
(Sanchez-Jardón et al. 2010a). Cabe pensar que una diferente cobertura arborea promueva 
también una composición florística diferente en los pastizales bajo su influencia (Buergler et al. 
2006). Analizar la respuesta florística de los pastizales y la naturaleza nativa o no de sus especies 
cobre así especial interés para un posible desarrollo ganadero silvopastoral en la región.  
El presente capítulo aborda este objetivo indentificando y cuantificando los cambios en la 
composición florística de los pastizales a lo largo de un gradiente de cobertura arbolada de lenga. 
La respuesta es contemplada a un nivel de especies individuales y de comunidad biológica. 
Concretamente, se plantean los siguientes objetivos: 
- Caracterizar la respuesta individual de las especies herbáceas a un gradiente de 
cobertura arbolada ; 
- Identificar y caracterizar las tendencias principales de variación espacio-temporal de la 
composición florística de los pastizales, identificando los factores ecológicos 
responsables. 
 
5.2.  Material y métodos 
Se distribuyeron quince parcelas (20 x 20m) a lo largo de un gradiente de cobertura arbolada, 
desde bosques densos hasta praderas abiertas desprovistas de árboles, según la descripción 
realizada en el Capítulo 2.  
Se determinaron las coberturas por especie herbácea y demás variables de vegetación 
(recubrimientos leñosos, herbáceas, hojarasca, suelo desnudo, troncos caídos y excrementos), las 
variables físicas(radiación fotosintéticamente activa [PAR] transmitida a través del dosel, %) y 
otras características de la cobertura arbolada: número de árboles adultos (diámetro a la altura del 
pecho [DAP] mayor de 10 cm), altura promedio de los árboles (m) y área basal total (m2), la 
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producción primaria neta (PPN) y el consumo por parte del ganado, así como las variables de 
calidad bromatológica, según la metodología descrita en el Capítulo 2.  
Los registros de las variables fueron realizados en dos años consecutivos (2007 y 2008). Los 
datos se refieren a dos escalas espaciales: 15 parcelas y 24 facies (bajo o alejadas de la 
proyección vertical de las copas de los árboles dentro de cada parcela), excepto la PAR y las 
características de la cobertura arbolada que se refirieron a la parcela.  
Con los valores de abundancia de las especies se determinó la riqueza (número total de especies 
presentes) y la diversidad biológica (índice de Shannon, H’) en cada parcela o facies de cada 
parcela dependiendo de la escala de análisis espacial, en cada año de estudio (Magurran 1988). 
También se calculó la riqueza de especies y abundancia media de las especies clasificadas por su 
origen, ciclo de vida, grupo taxonómico, hábito forestal y nicho espacial. A escala de facies se tuvo 
en cuenta que el número de cuadros elementales de muestreo era variable, por lo que estos 
índices se calcularon con 3 cuadros (el número mínimo de cuadros en las 24 facies) 
seleccionados aleatoriamente, para evitar un sesgo de mayor riqueza de especies en facies con 
mayor superficie muestreada. La asociación significativa entre el carácter nativo o no nativo con el 
ciclo de vida, la preferencia, rechazo o indiferencia por el ambiente forestal y el nicho espacial de 
las especies se determinó mediante el test exacto de Fisher calculado sobre tablas de 
contingencia de 2 x 2. 
5.2.1. Respuesta de las especies herbáceas al gradiente de cobertura arbolada 
La respuesta de las especies al gradiente de cobertura de arbolado se determinó mediante 
regresión lineal de los valores de abundancia de las especies en cada parcela y año de estudio, 
con los porcentajes promedio de PAR transmitida de las parcelas en el gradiente de cobertura. Se 
ajustaron funciones cuadráticas cuando los dos coeficientes del modelo (x, x2) presentaron un 
valor significativo del estadístico T (Peña 2002). Esta respuesta a los valores de PAR se utilizó 
para caracterizar las especies según su preferencia, rechazo o indiferencia por el ambiente 
forestal. La caracterización se complementó con los datos de abundancia registrados en las 
parcelas de frontera situadas en las zonas de contacto entre bosques y praderas, considerando la 
interacción de este factor (bosque vs. pradera) con el año de estudio (Tabla 1 del Capítulo 6).  
La preferencia de cada especie por el ambiente bajo o lejos de las copas de los árboles se 
determinó comparando su abundancia en cada facies (posición respecto al árbol) mediante una 
prueba T de Student para datos pareados utilizando únicamente las parcelas de cobertura 
intermedia, es decir, excluyendo las parcelas en los extremos del gradiente de PAR (bosques 
densos y praderas abiertas).  
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5.2.2. Caracterización del nicho espacial de las especies herbáceas 
El análisis del nicho de una especie informa de su patrón de distribución en el espacio o el tiempo. 
En este trabajo se estudia el nicho espacial de las especies consideradas individualmente y de la 
comunidad de herbáceas o pastizal, mediante el análisis de uno de los componentes del nicho, la 
amplitud de nicho (Ai), en el gradiente de cobertura arbolada. Este componente distingue entre 
especies con nicho generalista y especialista. Las especies con nicho espacial generalista están 
uniformemente distribuidas, su abundancia es homogénea en el territorio, y las de nicho 
especialista están restringidas a determinadas localizaciones. La amplitud de nicho puede variar 
con la escala (de Pablo et al. 1982) y esta variación informa del hábito y preferencias ambientales 
de las especies. Por ejemplo, una especie puede ser generalista a escala de mucho detalle y 
mostrar mayor especificidad a escala de menor detalle. Otra especie podría mostrar especificidad 
a escala de mucho detalle porque crece en forma agregada, pero sin especificidad a escala de 
menor detalle.  
 En este trabajo se estudiaron los dos años por separado, lo que permitió detectar si existe una 
variación interanual en los patrones de distribución espacial. Dado que uno de los años de estudio 
(2008) fue más cálido y seco que un año promedio, la variabilidad del nicho entre los dos años de 
estudio consecutivos podría estar asociada a la variabilidad meteorológica interanual. 
La amplitud de nicho se calculó como:  
A = Σ pi log pi / log n  
siendo pi el valor de abundancia en una unidad de análisis dividido por la abundancia total  en el 
conjunto de unidades de análisis, y n el número de agrupaciones de los mismos a la escala 
considerada. El valor de A varía entre 0 y 1; un valor igual a 1 indicaría la máxima uniformidad de 
los valores de abundancia y un valor igual a 0 indicaría la máxima heterogeneidad.  
La amplitud de nicho de las especies (Ai) se analizó a varias escalas espaciales (Fig. 1), que se 
generaron agrupando progresivamente (mediante el cálculo de los promedios) los valores de 
abundancia en los cuadros (la escala de máximo detalle espacial; número de agrupaciones [n] = 
150), en las facies (n = 24) y las parcelas (n = 15). La escala de mínimo detalle espacial 
correspondió a las dos posiciones respecto al árbol (bajo y alejadas de las copas; n = 2).  
La amplitud promedio de nicho (A) se analizó a las mismas escalas espaciales que Ai en cada año 
de estudio. Si las diferencias en amplitud de nicho observadas entre años fueran mayores que la 
variación en amplitud entre las escalas espaciales, esto indicaría que la variabilidad interanual 
sería más importante que la variabilidad espacial.  
 
























2 15 24 150
Posición relativa 
del árbol (bajo o 
alejado de la copa) Parcelas Facies Cuadro  
 
Figura 1. Ejemplo de espectro de amplitud de nicho de una especie a diferentes escalas de detalle 
espacial. La línea punteada señala los límites numéricos utilizados para definir el nicho 
generalista, especialista o intermedio de las especies.  
 
5.2.3. Caracterización de las tendencias principales de variación espacio-temporal 
Para identificar las principales tendencias de variación florística espacial y temporal de las 
comunidades de herbáceas, los datos de abundancia de las especies se analizaron mediante un 
análisis multivariante de ordenación (análisis de correspondencias libre de tendencias, Detrended 
Correspondence Analysis, DCA; Hill y Gauch 1980) utilizando las facies como unidad de análisis. 
Se analizaron conjuntamente los dos años de estudio para identificar y caracterizar la variabilidad 
interanual de la composición florística. Se utilizaron las especies herbáceas presentes en más del 
10% de las unidades de análisis (en al menos 4 facies) y todas ellas tuvieron igual peso en el 
análisis. En todos los análisis, la varianza explicada por cada eje se calculó como el cociente entre 
la inercia total del análisis y el valor propio (eigenvalue) del eje en cuestión. 
La caracterización de los principales ejes de la ordenación (DCA) se realizó relacionando 
estadísticamente (correlación de Pearson) las coordenadas de las observaciones en cada eje con 
los valores de las variables relativas a las especies herbáceas (valores de abundancia de cada 
especie o grupo de especies), a las propiedades físicas de las observaciones (PAR y otras 
características del dosel, recubrimientos) y a las variables productivas de los pastizales (PPN, 
consumo por grandes y medianos herbívoros y calidad bromatológica). Los valores de las 
coordenadas de las observaciones se relacionaron también con los valores de riqueza y de 
diversidad biológica de los pastizales con el fin de detectar si ambos tipos de variables respondían 
a los mismos factores. Adicionalmente estas correlaciones se calcularon considerando por 
separado las 12 facies bajo y las 12 alejadas de las copas de los árboles. Para identificar 
relaciones estadísticas entre variables se realizaron correlaciones de Pearson. Las diferencias 
estadísticas entre valores de coordenadas entre dos grupos de observaciones (por ejemplo, años 
de estudio o facies) se calculó el estadístico T de Student de comparación de medias (Sokal y 
Rohlf 1979).  
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La relación entre el porcentaje de PAR transmitido y las variables físicas en el gradiente de 
cobertura arbolada se calculó mediante correlaciones de Spearman de los valores medios por 
parcela.  
Para los cálculos de amplitud de nicho se utilizó el paquete estadístico Entropia. Para los análisis 
multivariantes el programa PcOrd versión 4.0. Para los demás análisis se utilizaron los programas 
STATGRAPHICS Plus Version 5.0 y SPSS 19.0. 
 
5.3.  Resultados 
5.3.1. Descripción general de la vegetación  
En el gradiente de cobertura arbolada analizado, el porcentaje de PAR transmitido se correlacionó 
positivamente con la cobertura de herbáceas (r Spearman = 0,694; p<0,001) y negativamente con 
la cobertura de hojarasca (r Spearman = -0,555; p=0,001), matorrales  
(r Spearman = -0,366; p=0,047) y musgos (r Spearman = -0,387; p=0,034); también tendieron a 
hacerse más escasos los troncos muertos, aunque la correlación no fue significativa  
(r Spearman = -0,360; p=0,051). 
Se registraron 36 especies herbáceas, distribuidas en 33 géneros y 17 familias (Tabla 1a). Las 
familias de herbáceas más frecuentes fueron Gramineae (7 especies), Asteraceae (6 especies), 
Caryophyllaceae y Rosaceae (4 especies cada una) y Fabaceae con 2 especies. El 56% de las 
especies  eran nativas y el 78% perennes; solamente 6 eran anuales (todas ellas no nativas, a 
excepción de Madia sativa). Las especies más abundantes fueron Dactylis glomerata, Trifolium 
repens y Taraxacum officinale, con valores medios de cobertura de 29, 20 y 12 %, 
respectivamente. Se encontraron 8 especies leñosas arbustivas (Tabla 1b), todas ellas nativas. Se 
registraron dos helechos nativos que no fueron considerados en los análisis multivariantes, 
aunque sí su respuesta individual al gradiente de PAR y a la posición relativa del árbol, 
identificando también su amplitud de nicho espacial.  
5.3.2. Respuesta de las especies herbáceas al gradiente de cobertura arbolada  
La Figura 3 muestra la respuesta de la abundancia de cada una de las especies herbáceas al 
porcentaje de PAR transmitido registrado en las parcelas de estudio. Los resultados revelan las 
especies cuya abundancia, al aumentar la PAR transmitida, aumentó, disminuyó y para las que no 
varió de forma significativa. La información proporcionada por este conjunto de datos fue 
complementada con datos de abundancia de las especies registrados en las zonas de contacto 
entre bosques y praderas (Tabla 1 del Capítulo 6). Ambos conjuntos de datos fueron coherentes 
entre sí para definir el hábito forestal, salvo por tres excepciones (Bromus setifolius, Madia sativa, 
Vicia nigricans) que se consideraron indiferentes al ambiente forestal porque en  
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Tabla 1a. Lista de las especies herbáceas registradas en las parcelas de estudio. Las especies 
nativas (Marticorena y Quezada 1985) se señalan con asterisco. Se muestra el código utilizado en 
las representaciones gráficas, el ciclo de vida y el hábito definido por la respuesta de la 
abundancia y el nicho espacial en el gradiente de cobertura arbolada.  
      Abundancia media  (error estándar)




Hábito6 Nicho7 Bajo la copa 
Alejado de 
la copa 
Acaova Acaena ovalifolia Ruiz et Pav.* Rosaceae P Fp G 4,77(1,33) 1,86(0,79)
Acapin Acaena pinnatifida Ruiz et Pav.* Rosaceae P NFp G 1,91(0,69) 3,45(0,82)
Adechi Adenocaulon chilense Less.* Asteraceae P Fp G 3,40(0,95) 1,55(0,54)
Anemul Anemone multifida Poir.* Ranunculaceae P NFe E 0,0(0,0) 0,01(0,01)
Arrhela Arrhenatherum elatius (L.) P.Beauv.  Gramineae P NFe E 0,0(0,0) 0,0(0,0) 
Blechpe Blechnum penna-marina (Poir.) Kuhn* Blechnaceae P Fe I 1,85(0,98) 1,52(0,80)
Botry Botrychium dusenii (Christ.) Alston* Ophioglossaceae P NFe E 0,0(0,0) 0,0(0,0) 
Broset Bromus setifolius J. Presl * Gramineae P I I 1,13(0,33) 0,78(0,29)
Cerarv Cerastium arvense L. Caryophyllaceae P NFp G 1,13(0,48) 2,01(0,54)
Cerglo Cerastium glomeratum Thuill. Caryophyllaceae A I I 0,01(0,01) 0,27(0,14)
Codles Codonorchis lessoni (Brongn.) Lindl.* Orchidaceae P Fe E 0,01(0,01) 0,01(0,01)
Crecap Crepis capillaris (L.) Wallr. Asteraceae A NFp E 0,23(0,16) 0,18(0,13)
Dactglo Dactylis glomerata L. Gramineae P I8 G 31,06(4,12) 26,75(3,24)
Elymus Elymus angulatus J. Presl* Gramineae P NFe E 0,01(0,01) 0,03(0,02)
Festuca Festuca gracillima Hook* Gramineae P NFe E 0,0(0,0) 0,04(0,04)
Fragchi Fragaria chiloensis (L.) Duch.* Rosaceae P NFp E 0,82(0,65) 1,91(0,97)
Galapa Galium aparine L. Rubiaceae A Fe E 0,05(0,05) 0,02(0,02)
Gerses Geranium magellanicum Hook. f.* Geraniaceae P NFp G 2,32(0,40) 2,85(0,39)
Geumag Geum magellanicum Pers.* Rosaceae P Fp E 0,0(0,0) 0,63(0,24)
Holana Holcus lanatus L. Gramineae P NFp G 5,69(1,16) 6,75(0,93)
Hyprad Hypochaeris radicata L. Asteraceae P NFp I 1,34(0,72) 3,94(0,99)
Leuche Leucheria spp.* Asteraceae P Fe E 0,01(0,01) 0,0(0,0) 
Luzrac Luzula racemosa Desv.* Juncaceae P NFe E 0,0(0,0) 0,0(0,0) 
Madsat Madia sativa Mol.* Asteraceae A I E 0,0(0,0) 0,02(0,02)
Osmochi Osmorhiza chilensis Hook. & Arn.* Umbeliferae P Fp G 5,92(1,59) 1,93(0,75)
Plalan Plantago lanceolata L. Plantaginaceae P NFp E 0,28(0,28) 0,73(0,50)
Poapra Poa pratensis L. Gramineae P I G 4,82(1,60) 2,28(0,58)
Rumace Rumex acetosella L. Polygonaceae P I I 0,38(0,24) 1,49(0,61)
Silmag Silene magellanica (Desr.) Bocquet* Caryophyllaceae P NFe E 0,0(0,0) 0,0(0,0) 
Stemed Stellaria media (L.) Vill. Caryophyllaceae A Fe E 0,0(0,0) 0,11(0,11)
Taroff Taraxacum officinale Weber Asteraceae P NFp G 10,99(1,77) 13,72(1,55)
Trifrep Trifolium repens L. Fabaceae P I8 G 16,54(3,33) 22,86(2,27)
Verarv Veronica arvensis L. Scrophulariaceae A NFp E 0,0(0,0) 0,15(0,12)
Verser Veronica serpyllifolia L. Scrophulariaceae P I I 0,01(0,01) 0,70(0,23)
Vicnig Vicia nigricans Hook. et Arn.* Fabaceae P I E 0,11(0,07) 0,02(0,02)
Viomac Viola maculata Cav.* Violaceae P Fe I 0,36(0,17) 0,04(0,04)
                                                 
5 P: perenne; A: anual 
6 Fe: exclusivamente forestal; Fp: preferentemente forestal; I: indiferente al ambiente forestal; NFp: preferentemente no forestal; NFe: 
exclusivamente no forestal. 
7 G: generalista; E: especialista; I: intermedio. 
8 Especies indiferentes al ambiente forestal que mostraron máxima abundancia en parcelas con valores de PAR intermedios. 
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Tabla 1b. Lista de las especies arbustivas registradas en las parcelas de estudio. Todas ellas son 
nativas (Marticorena y Quezada 1985). 
Especie Famila 
Berberis microphylla G. Forst  Berberidaceae 
Berberis serratodentata Lechler  Berberidaceae 
Chusquea culeou E. Desv.  Gramineae 
Maytenus disticha (Hook. f.) Urban  Celastraceae  
Ovidia andina (Poepp. & Endl.) Meisn. Thymelaceae 
Ribes cucullatum Hook. & Arn. Saxifragaceae 
Ribes magellanicum Poir.  Saxifragaceae 
Senecio magellanicus Hook. & Arn. Asteraceae 
 
ese conjunto de datos mostraron la misma abundancia en bosques y praderas. De las 36 especies 
herbáceas, el 47% (17 especies) fueron de hábito no forestal (exclusivo o preferente) y hubo 
tantas especies exclusiva o preferentemente forestales (10 especies) como indiferentes al 
ambiente forestal (9 especies). La variación interanual de la abundancia de las especies no fue 
significativa en los dos conjuntos de datos, excepto para las compuestas no nativas (Crepis 
capillaris, Hypochaeris radicata y Taraxacum officinale) que fueron más abundantes en el año 
2008 (Tabla 1 del Capítulo 6). 
La comparación de los valores medios de abundancia de las especies en las dos posiciones 
respecto al árbol (bajo y alejado de la copa) (Tabla 1a) revela que las especies se distribuían de 
acuerdo al valor de PAR transmitida en la parcela, de manera que las especies forestales eran 
más abundantes en las facies bajo las copas de los árboles y las no forestales solían ser más 
abundantes en las facies alejadas de los árboles (con algunas excepciones que se comentan a 
continuación), y las especies indiferentes al ambiente forestal generalmente no respondieron a la 
posición bajo y lejos de las copas de los árboles. Los pastizales lejos de las copas de los árboles 
presentaron mayor riqueza media de especies que bajo las copas (12 y 9 especies, 
respectivamente; F = 25,3; p < 0,05) y mayor riqueza total (35 y 28 especies, respectivamente).  
Sobre la base de las respuestas de las abundancias de las especies a la PAR (Fig. 3) y las 
abundancias de éstas bajo y lejos de las copas de los árboles (Tabla 1a) y en las zonas de 
contacto entre bosques y praderas (Tabla 1 del Capítulo 6), es posible distinguir distintos grupos 
de especies según su preferencia por el ambiente forestal: 
- Especies exclusivamente forestales (no aparecieron en parcelas con PAR superior al 40%),  que 
fueron en su mayoría nativas (Codonorchis lessoni, Leucheria spp., Viola maculata y el helecho 
Blechnum pennamarina), más dos especies no nativas (Galium aparine y Stellaria media). Todas 
estas especies fueron poco abundantes en las parcelas de estudio (cobertura media inferior al 1%; 
excepto S. media con una abundancia media mayor, pero sólo que apareció en una parcela).  
- Especies preferentemente forestales, que fueron cuatro, todas nativas; Adenocaulon chilense, 
Acaena ovalifolia y Osmorhiza chilensis mostraron relación significativa con la PAR y estuvieron 
ausentes en las praderas abiertas. Geum magellanicum sólo apareció en parcelas de bosque 
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denso o medio denso y fue más abundante en facies alejadas de las copas de los árboles, y 
constituye un caso único de especie forestal típica de claros. 
- Las indiferentes al ambiente forestal, que fueron seis especies no nativas y tres nativas. La 
mayoría no mostraron diferente abundancia según la posición respecto al árbol (Bromus setifolius, 
Madia sativa, Rumex acetosella, Veronica serpyllifolia, Vicia nigricans) con la excepción de Poa 
pratense y de Cerastium glomeratum que fueron más abundantes bajo las copas y alejadas de 
éstas, respectivamente. Trifolium repens y Dactylis glomerata fueron casos excepcionales de 
especies indiferentes ya que aparecieron en todo el gradiente de PAR pero su abundancia se 
ajustó a una función cuadrática y mostraron el valor máximo en parcelas de cobertura intermedia. 
T. repens mostró preferencia por las facies alejadas de las copas y D. glomerata no respondió a la 
posición relativa de los árboles.  
- Especies preferentemente no forestales, que fueron tres nativas y siete no nativas. Las diez 
especies (Acaena pinnatifida, Cerastium arvense, Crepis capillaris, Fragaria chiloensis, Geranium 
magellanicum, Holcus lanatus, Hypochaeris radicata, Plantago lanceolata, Taraxacum officinale y 
Veronica arvensis) mostraron mayor cobertura al aumentar la PAR (función lineal positiva 
significativa en casi todas) y fueron más abundantes lejos de las copas.  
- Las exclusivamente no forestales que fueron en su mayoría nativas (Anemone multifida, Elymus 
angulatus, Festuca gracillima, Luzula racemosa, Silene magellanica y el helecho Botrychium 
dusenii) y sólo una era no nativa (Arrhenatherum elatius). Todas ellas fueron más abundantes en 
las praderas abiertas y cuando aparecieron en parcelas con arbolado disperso, eran más 
abundantes lejos de las copas.  
 
Tabla 2. Asociaciones entre los grupos de especies herbáceas y su carácter nativo o no nativo. Se 
muestran el valor de la probabilidad asociada al estadístico exacto de Fisher (p). 
Clasificación Grupo de especies p Nativas No nativas 
   (% de especies) 
Hábito forestal Forestal 0,071 8 (40%) 2 (13%) 
 Indiferente  0,123 3 (15%) 6 (38%) 
 No forestal 0,515 9 (45%) 8 (50%) 
Posición relativa del árbol Prefiere bajo copas 0,247 4 (20%) 1 (6%) 
 Prefiere lejos de las copas 0,058 2 (10%) 6 (38%) 
 Sin  preferencia 0,307 14 (70%) 9 (45%) 
Nicho espacial Generalista 0,327 5 (25%) 6 (38%) 
 Intermedio 0,369 3 (15%) 4 (25%) 
 Especialista 0,157 12 (60%) 6 (38%) 
 













































































































































































































































































































































Figura 3a. Relación entre la abundancia de las especies herbáceas nativas y el porcentaje de PAR 
transmitido en cada parcela y año de estudio (2007: símbolos llenos; 2008: símbolos vacíos). Se 
representan la funciones lineales o cuadráticas significativas (p<0,005) para el conjunto de 
observaciones (dos años de estudio; n = 30) y se indica la varianza explicada por la forma R2.  
















































































































































































































































































Figura 3b. Relación entre la abundancia de las especies herbáceas no nativas y el porcentaje de 
PAR transmitido en cada parcela y año de estudio (2007: símbolos llenos; 2008: símbolos vacíos). 
Se representan la funciones lineales o cuadráticas significativas (p<0,005) para el conjunto de 
observaciones (dos años de estudio; n = 30) y se indica la varianza explicada por la forma R2.  
 
La asociación entre el hábito forestal y el carácter nativo o no nativo de las especies no fue 
significativa (Tabla 2). Se registraron tantas nativas con hábito forestal como nativas con hábito no 
forestal. Sin embargo, el carácter exclusivo de alguno de los dos ambientes se relacionó con el 
carácter nativo; en otras palabras, las 13 especies exclusivas de alguno de los dos ambientes 
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eran en su mayoría nativas (10 especies), si bien el resultado de la asociación tampoco fue 
significativo (probabilidad asociada al estadístico exacto de Fisher > 0,05) ya que las otras 10 
especies nativas no presentaron carácter exclusivo. Por su parte, las no nativas presentaron 
hábito no forestal o indiferente, y sólo dos eran forestales. Las probabilidades de asociación entre 
la preferencia por el ambiente bajo o alejado de las copas de los árboles y el nicho espacial con el 
carácter nativo de las especies no fueron significativas en ningún caso, si bien se observó que las 
especies que preferían el ambiente alejado de las copas eran en su mayoría no nativas (Tabla 2).  
5.3.3. Nicho espacial de las especies herbáceas  
La Figura 4 muestra los valores de amplitud de nicho (Ai) de cada una de las especies calculados 
a diferentes escalas de análisis (cuadros, facies, parcela y posición respecto al árbol) (espectros 
de amplitud de nicho). El mínimo valor de Ai indicó la escala de máxima heterogeneidad espacial 
(grano fino o grueso), es decir, si su abundancia estaba asociada a pequeños parches dispersos 
por todo el territorio (heterogeneidad de grano fino), o a grandes unidades del territorio 
(heterogeneidad de grano grueso). En algunas especies el espectro en el segundo año difirió del 
espectro en el primero a todas o algunas escalas, y esto podría indicar el efecto de un año más 
cálido y seco en el patrón de distribución espacial de las especies.  
La forma de los espectros permitió establecer una clasificación de las especies según su amplitud 
de nicho espacial. Se asignaron los siguientes rangos de valores de amplitud: Ai > 0,7 
(generalista), 0,3 ≤ Ai < 0,7 (intermedio) y Ai ≤ 0,3 (especialista). Para ello se consideraron 
simultáneamente todas las escalas de análisis. Si los valores de A diferían considerablemente 
entre escalas espaciales en el mismo año, se consideró que los rangos mencionados se 
cumplieran en al menos 3 de las 4 escalas analizadas. Si la forma del espectro difería 
considerablemente entre años, la clasificación se basó en el espectro del primer año por ser 
meteorológicamente más representativo del clima (véase el Capítulo 2). La caracterización de las 
especies según su nicho espacial se muestra en la Tabla 1. De las 36 especies herbáceas, la 
mayoría eran generalistas (11 especies) o especialistas (18 especies). En la Tabla 3 se muestra 
para cada especie el nicho espacial, la escala de máxima heterogeneidad espacial (grano fino o 
grueso) y la magnitud de la variación del nicho en el segundo año de estudio. 
Las especies generalistas presentaron máxima heterogeneidad de los valores de abundancia a 
todas las escalas espaciales consideradas, es decir, su abundancia fue tan uniforme entre 
grandes unidades del territorio (parcelas) como entre cuadros y entre posiciones respecto al árbol 
(facies). Sin embargo las especies de nicho intermedio mostraron diferentes tipos de distribución 
espacial (Tabla 3). Las especies especialistas se registraron en escasos cuadros, y generalmente 
estuvieron restringidas a una posición respecto al árbol. Las generalistas nativas presentaron 
valores de A ligeramente más bajos que las generalistas no nativas. 
La variabilidad interanual del nicho espacial fue imperceptible para las generalistas y más notable 
para algunas especies de nicho intermedio o especialistas. Estas últimas estuvieron restringidas 
en el espacio y también en el tiempo, puesto que la mayoría solamente aparecieron en un año de 
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Figura 4a. Espectros de amplitud de nicho de las especies nativas a diferentes escalas de detalle 
espacial, obtenidas al agrupar los cuadros (n = 150), las facies (n = 24), las parcelas (n = 15) y 
facies (bajo o alejados de las copas; n = 2), en cada año de estudio (2007: línea continua; 2008: 
línea discontinua). El símbolo Ø indica la especie cuya amplitud de nicho fue nula a todas las 
escalas espaciales (presentó menos de 2 valores no nulos de abundancia) en ambos años.  
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Figura 4b. Espectros de amplitud de nicho de las especies no nativas a diferentes escalas de 
detalle espacial, obtenidas de agrupar los cuadros (n = 150), las  facies (n = 24), las parcelas (n = 
15) y facies (bajo o alejados de las copas; n = 2), en cada año de estudio (2007: línea continua; 
2008: línea discontinua).  
 
estudio. De las especialistas que aparecieron ambos años, la mayoría mostraron un nicho 
espacial más amplio en el año más cálido y seco (2008), excepto Silene magellanica que lo redujo 
y Geum magellanicum que no varió. Algunas especies de nicho intermedio también ampliaron su 
distribución espacial en 2008 a todas las escalas espaciales (Bromus setifolius, Hypochaeris 
radicata), mientras que otras lo disminuyeron (Cerastium glomeratum, Veronica serpyllifolia, Viola 
maculata) y en otras apenas varió (Blechnum penna-marina, Rumex acetosella). 
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Las especies generalistas y de nicho intermedio fueron tanto nativas como no nativas (Tabla 3). 
Por su parte, las especialistas tuvieron un alta representación de especies nativas (12 especies de 
20, es decir, el 60% del total de las nativas), aunque esta asociación del carácter nativo o no 
nativo con el nicho de las especies no fue estadísticamente significativa (Tabla 2). 
 
Tabla 3. Caracterización sintética de las especies según su espectro de amplitud de nicho (A) 
espacial. Los valores altos, medios y bajos de Ai se han asignado arbitrariamente a los rangos 
A>0,7; 0,3≤A< 0,7; A≤0,3 respectivamente, considerando todas las escalas del espectro. Las 
especies nativas (Marticorena y Quezada 1985) se señalan con asterisco. 
 
Nicho Escala de máxima  
heterogeneidad espacial9 Especie 
Variabilidad  
interanual 
Generalista Todas Acaena ovalifolia* 
Acaena pinnatifida* 
Adenocaulon chilense* 






Taraxacum officinale  
Trifolium repens 
Baja 
Intermedio Grano fino Rumex acetosella  Baja 
  Viola maculata* 
Veronica serpyllifolia 
Media 
 Grano medio (parcela) Blechnum penna-marina* Baja 
  Bromus setifolius* Media 
 Grano grueso Cerastium glomeratum 
Hypochaeris radicata 
Media 
Especialista Grano grueso Geum magellanicum* Baja 







  Anemone multifida* 












                                                 
9 Valor absoluto mínimo de A 
10 Sólo aparece en un año  
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5.3.4. Escala de máxima heterogeneidad espacial 
Los valores de amplitud promedio del nicho espacial del conjunto de especies de la comunidad de 
herbáceas permitió comparar la magnitud de las diferencias florísticas entre las escalas espaciales 
analizadas, en cada año de estudio (Fig. 5). Se calculó también la variación florística entre años 
de estudio. La amplitud promedio de nicho fue mínima a escala de parcelas en el primer año de 
estudio. En el segundo año, el valor de amplitud promedio de nicho fue aún menor a la escala de 
mínimo detalle espacial (cuadro).  
Las relaciones de abundancia de las especies fueron más uniformes cuando se compararon las 
facies. La posición respecto a las copas de los árboles (facies) no originó diferencias florísticas 
substanciales, comparadas con la variabilidad a otras escalas espaciales. El mayor valor de A 
observado en la  escala de parcelas comparado con la  de facies indicó que las diferencias entre 
las 15 parcelas fueron más importantes que entre las 24 facies (generalmente de parcelas 
diferentes) consideradas por separado.  
El valor de amplitud entre años fue próximo a 1 y considerablemente más alto que los demás, lo 
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Figura 5. Espectro de valores de amplitud promedio de nicho a diferentes escalas de detalle 
espacial, obtenidas de agrupar los cuadros (n = 150), las  facies (n = 24), las parcelas (n = 15) y 
facies (bajo o alejados de las copas; n = 2) en cada año (2007: línea continua; 2008: línea 
discontinua). El símbolo ж indica el valor de amplitud promedio entre años de estudio.  
 
5.3.5. Tendencias principales  de variación espa cio-temporal d e la compos ición 
florística 
El análisis DCA permitió identificar las tendencias principales de variación florística de los 
pastizales analizados. La Figura 6 muestra la posición de las 48 facies (24 facies x 2 años) en el 
plano formado por los dos ejes principales de la ordenación. Se analizaron conjuntamente los dos 
años de estudio para identificar y caracterizar la variabilidad florística interanual.  
Capítulo 5. Variación florística en un gradiente de cobertura 
77 
El eje principal segregó las facies de praderas abiertas o alejadas de las copas de los árboles 
hacia el extremo izquierdo, y las facies bajo las copas hacia el extremo derecho. El eje II 
diferenció las situaciones de cobertura intermedia, y en él los extremos del gradiente de cobertura 
identificados en el eje I ocuparon posiciones similares. La variación florística asociada a la 
influencia del arbolado se ve reforzada por la elevada varianza explicada por el primer eje (más 
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Figura 6. Posición de las 48 facies en el plano definido por los dos primeros ejes del análisis de 
ordenación (DCA) realizado sobre datos de abundancia de las especies herbáceas (a). Los 
círculos y los cuadros corresponden respectivamente a las facies bajo la copa y lejos de la copa, 
en cada año de estudio (2007; símbolos llenos, línea continua; 2008; símbolos vacíos, línea 
discontinua). Las flechas representan la variación florística interanual de cada facies. Se indica 
entre paréntesis la varianza explicada por cada eje. Scores de las especies (b), indicando las 
nativas (símbolos llenos) y no nativas (símbolos vacíos).  
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ambos ejes pareció ser menos relevante que la variación espacial. La comparación de los valores 
medios de las coordenadas entre los dos años mediante un análisis de T de Student no mostró 
diferencias significativas entre ellos para el eje I (t = 0,87; p>0,05) ni para el eje II (t = 0,20; 
p>0,05), lo que confirmó que en ambos ejes la variación florística fue principalmente espacial.  
La existencia de correlación significativa entre las coordenadas de los ejes con la abundancia de 
las especies permitió caracterizar las dos tendencias principales de variación florística. Las 
correlaciones entre las coordenadas y las variables físicas permitieron identificar los posibles 
factores responsables de las tendencias principales de variación florística. Con el fin de detectar si 
las tendencias de variación florística difieren según la posición respecto al árbol, se calcularon las 
correlaciones entre las coordenadas y las especies considerando por separado cada tipo de facies 
(Tabla 4). 
Las especies que caracterizaron el extremo derecho del eje I fueron las nativas con hábito forestal 
como Osmorhiza chilensis, Acaena ovalifolia, Adenocaulon chilense, Viola maculata y 
Codonorchis lesonii (Fig. 6b; Tabla 4a). La significación y el signo de estas correlaciones fueron 
iguales en ambos tipos de facies, excepto para las dos últimas especies cuya abundancia no varió 
con el eje I en las facies alejadas de las copas (probablemente porque estaban ausentes, ya que 
son especies de hábito exclusivamente forestal que prefieren el ambiente bajo las copas). El 
extremo izquierdo estuvo caracterizado por la mayor abundancia de especies con hábito no 
forestal o indiferente, como las nativas Acaena pinnatifida, Geranium magellanicum y Fragaria 
chiloensis y las no nativas Holcus lanatus, Hypochaeris radicata, Taraxacum officinale, 
generalmente en los dos tipos de facies. Al comparar las correlaciones en cada tipo de facies, dos 
especies (Dactylis glomerata y Trifolium repens) mostraron tendencias diferentes: bajo las copas 
de los árboles, ambas tendieron a disminuir hacia el extremo con más bajos valores de PAR, 
mientras que, lejos de las copas, su abundancia no varió o bien siguió la tendencia contraria. El 
resultado explica la tendencia observada en el gradiente de cobertura arbolada, donde se había 
observado que estas dos especies mostraban máxima abundancia en las parcelas con valores 
intermedios de PAR (Fig. 3b). 
La principal tendencia de variación florística (eje I) estuvo correlacionada con el valor de PAR 
promedio de la parcela, lo que manifiesta la influencia de la cobertura arbolada sobre la 
composición florística de estos pastizales (Tabla 4b). Otras variables de recubrimiento también se 
relacionaron con este eje, aunque con menores valores de correlación. Las facies en el extremo 
caracterizado por menores valores de PAR mostraron menor cobertura de herbáceas y mayor de 
troncos caídos de lenga, hojarasca y matorrales. La calidad bromatológica, el consumo animal y la 
riqueza y diversidad biológica se correlacionaron con la principal tendencia de variación florística, 
aumentando hacia las facies situadas en el extremo con menores valores de PAR. La disminución 
de la riqueza de especies coincidió con la disminución de la riqueza de no nativas, mientras que la 
riqueza de nativas no varió en este eje.  
La segunda tendencia de variación florística (eje II) estuvo correlacionada con la cobertura de 
matorral y con el consumo. En las facies de parcelas del extremo superior presentaron menor 
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cobertura de matorral y en ellas el ganado consumió más biomasa, independientemente de la 
producción primaria neta; este extremo se caracterizó principalmente por Dactylis glomerata y en 
menor medida por Cerastium arvense. El extremo contrario, donde el matorral fue más abundante 
y el consumo animal menor, estuvo caracterizado por Geum magellanicum y Vicia nigricans y la 
no nativa Trifolium repens. Excepto por D. glomerata que mostró la misma tendencia en los dos 
tipos de facies, estas respuestas sólo se refieren a las facies bajo las copas de los árboles.  
 
Tabla 4a. Valores de correlación (r de Pearson) entre las coordenadas de las facies (n = 48) en los 
dos primeros ejes de la ordenación (DCA) y los valores de abundancia de las especies y grupos 
de especies (* p<0,05; ** p<0,01). Se señalan en negrita las correlaciones significativas. 
 
 Eje I   Eje II   







 n = 48 n= 24  n = 24 n = 48 n= 24 n = 24
Acaena ovalifolia  0,737** 0,657 ** 0,612** -0,391  -0,536 -0,402  
Acaena pinnatifida  -0,704** -0,575 ** -0,854** 0,026  -0,004  0,127  
Adenocaulon chilense 0,646** 0,540 ** 0,569** -0,198  -0,177 -0,536 
Anemone multifida -0,246  -  -0,285  -0,121  -  -0,174  
Bromus setifolius  -0,337* -0,317  -0,482** 0,059  0,391  -0,029  
Cerastium arvense  -0,540** -0,493** -0,390  0,303* 0,153  0,600*
Cerastium glomeratum -0,068  0,131  0,220  0,184  0,070  0,350  
Codonorchis lessoni  0,417** 0,436* 0,362  -0,215  -0,282  -0,108  
Crepis capillaris  -0,340* -0,269  -0,352  0,028  0,065  0,043  
Dactylis glomerata  -0,219  -0,588 ** 0,388  0,808** 0,873** 0,689 **
Elymus angulatus  -0,341* -0,221  -0,507** -0,070  -0,271  -0,060  
Festuca gracillima  -0,308* -  -0,469* -0,041  -  -0,043  
Fragaria chiloensis  -0,517** -0,291  -0,765** -0,124  -0,245  -0,070  
Galium aparine 0,343* 0,287  0,289  -0,118  -0,101  -0,345  
Geranium magellanicum -0,528** -0,546 ** -0,311  0,171  0,263  0,157  
Geum magellanicum  -0,004  -  0,508** -0,250  -  -0,386  
Holcus lanatus -0,688** -0,639 ** -0,655** -0,045  0,037  -0,082  
Hypochaeris radicata -0,683** -0,517 ** -0,828** -0,094  -0,208  -0,036  
Osmorhiza chilensis  0,875** 0,905 ** 0,638** -0,365* -0,517* -0,462*
Plantago lanceolata  -0,301* 0,053  -0,287  -0,158  0,131  -0,230  
Poa pratensis  0,008  -0,196  0,212  0,347* 0,293  0,565**
Rumex acetosella  -0,224  -0,192  -0,020  -0,004  0,191  -0,029  
Silene magellanica  -0,370** -  -0,566** 0,001 - 0,034 
Taraxacum officinale  -0,601** -0,663 ** -0,247  0,343* 0,282  0,598**
Trifolium repens  -0,395** -0,604 ** 0,517** -0,428** -0,247  -0,750**
Veronica arvensis  -0,038  -  0,209 0,272  - 0,487* 
Veronica serpyllifolia  -0,180  0,057  0,004  0,009  0,133  -0,012  
Vicia nigricans 0,079  -0,091  0,116  -0,185  -0,238  -0,159  
Viola maculata  0,460** 0,429 * 0,289  -0,398** -0,531** -0,345  
Nativas 0,664** 0,878** -0,329 -0,566** -0,732** -0,441 *
Anuales -0,209 -0,146 -0,272 0,346* 0,261 0,620**
Gramíneas -0,272 -0,621** 0,306 0,786** 0,865** 0,631 **
Leguminosas -0,365* -0,661** 0,536** -0,386** -0,174 -0,686**
Otras famílias 0,447** 0,843** -0,728** -0,492** -0,696** -0,034 
Forestales 0,904** 0,940** 0,737** -0,375** -0,422* -0,470 *
Indiferentes -0,323* -0,779** 0,740** 0,288* 0,633** 0,074 
No forestales -0,850** -0,759** -0,908** 0,066 0,174 0,116 
Generalistas 0,579** 0,191 0,814** 0,127 0,015 0,181 
Nicho intermedio -0,541** -0,116 -0,678** -0,107 -0,137 -0,045 
Especialistas -0,448** -0,145  -0,754** -0,108  0,053  -0,251  
 
Se examinaron las diferencias en la principal tendencia de variación florística entre años de 
estudio y entre facies. Para ello se analizaron las distancias en el eje I del DCA (diferencias de 
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valor de las coordenadas) de cada facies entre años de estudio, y entre facies dentro de la misma 
parcela. La Figura 7 representa estas distancias mediante flechas en función de los valores 
medios de PAR de la parcela. La longitud de la flecha indica la magnitud de la diferencia, y la 
dirección indica el signo de la misma.  
 
Tabla 4b. Valores de correlación (r de Pearson) entre las coordenadas de las facies (n = 48) en los 
dos primeros ejes de la ordenación (DCA) y las variables físicas, productivas y de diversidad 
biológica (* p<0,05; ** p<0,01). Se señalan en negrita las correlaciones significativas (p<0,05).  
 
 Eje I   Eje II  
PAR (parcela) -0,691 **   0,373 **  
Altura arbolado (parcela) 0,476 **   -0,235  
Adultos DAP >10cm (parcela) 0,434 **   -0,230  
Área basal total (parcela) 0,318 *  0,034  
Matorral 0,332 *  -0,453 **  
Herbáceas -0,634 **   0,226  
Suelo desnudo -0,291 *  -0,163  
Hojarasca 0,532 **   -0,267  
Troncos muertos 0,572 **   -0,250  
Musgos  0,337 *  -0,281  
Excrementos -0,288 *  0,199  
Brotes de lenga 0,390 **   0,051  
Producción -0,246   0,219  
Consumo -0,285 *  0,440 * 
Carbohidratos solubles -0,581 **   0,140  
Fibras 0,566 **   0,103  
Proteínas 0,289 *  -0,351 * 
Riqueza media (S) # -0,702 **   -0,013  
Diversidad H’ -0,756 **   -0,063  
S nativas -0,088   -0,403 **  
S no-nativas -0,773 **   0,235  
S anuales -0,632 **   0,164  
S perennes -0,632 **   -0,067  
S gramíneas -0,676 **   0,786 **  
S leguminosas -0,527 **   0,142  
S otras familias -0,546 **   -0,200  
S forestales 0,669 **   -0,375 **  
S indiferentes -0,573 **   0,288 * 
S no-forestales -0,866 **   0,066  
S generalistas -0,484 **   0,180  
S nicho intermedio -0,521 **   -0,025  
S especialistas -0,518 **   -0,189  
# Los parámetros de diversidad se calcularon con 3 cuadros seleccionados 
aleatoriamente en cada facies 
 
La variabilidad interanual de la principal tendencia de variación florística de cada facies se muestra 
en la Figura 7a. Esta variabilidad no estuvo relacionada con la posición en el gradiente de 
cobertura de arbolado, ya que las diferencias de valor de coordenada entre años no se 
correlacionaron con los valores medios de PAR de la parcela (r de Pearson = -0,207; p>0,05) ni 
con ninguna otra variable física o productiva (p>0,05). La figura revela que en la mayoría de los 
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casos las diferencias presentaron signo negativo (flechas hacia la izquierda); solamente algunas 
facies alejadas de las copas mostraron el desplazamiento contrario, si bien este fue de escasa 
magnitud (flechas pequeñas hacia la derecha). La magnitud de la diferencia florística entre años 
fue mayor y más variable bajo las copas (diferencia de coordenada media = 26,1 ± 10,8) que lejos 
de ellas (diferencia de coordenada media = 13,0 ± 6,8) aunque las diferencias no fueron 
estadísticamente significativas (t = 1,02; p>0,05). El resultado sugiere que la composición florística 
en el año 2008 (más cálido y seco) manifestó un desplazamiento generalizado hacia el extremo 
izquierdo del eje I (el extremo con más altos valores de PAR) respecto de la composición 













































Figura 7. Diferencia de coordenada en el eje I entre años de estudio (a) y entre facies (b), 
representada frente a los valores de PAR de cada parcela. En (a) el inicio y la punta de la flecha 
corresponden a la coordenada en el primer y el segundo año, respectivamente, y el tipo de línea a 
las dos tipos de facies (bajo la copa: línea continua; alejada de la copa: línea discontinua). En (b) 
el inicio y la punta de la flecha corresponden a la coordenada de la facies bajo y alejada de la 
copa del árbol, respectivamente, y el tipo de línea a cada año de estudio (2007: línea continua; 
2008: línea discontinua); nótese que no se representan las praderas abiertas ni los bosques 
densos, ya que estas parcelas representan una única facies. 
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Las diferencias de coordenada entre las dos facies dentro de la misma parcela (excepto las 
parcelas en los extremos del gradiente de cobertura arbolada, que constituían una única facies) en 
cada año de estudio (Fig. 7b) estuvieron relacionadas negativamente con los valores medios de 
PAR de la parcela (r de Pearson = -0,575; p = 0,013), es decir, las diferencias florísticas entre las 
dos facies fueron más notables en parcelas con más bajos valores de PAR.  
 
5.4. Discusión y conclusiones 
5.4.1. Caracterización ecológica de las especies herbáceas 
La mayoría de las especies herbáceas registradas en el área de estudio son perennes, lo que 
podría explicarse por la ausencia en la región de condiciones hídricas limitantes. Las especies con 
ciclo de vida perenne normalmente presentan mayor eficiencia en la retención de nutrientes (Aerts 
y Chapin 2000), por lo que, en ausencia de estrés hídrico, éstas presentan cierta ventaja 
adaptativa frente a las anuales. La reciente implementación de una explotación ganadera, 
favorecedora de una mayor competencia por el espacio aéreo -no subterráneo-, podría estar 
condicionando también este resultado (Milchunas et al. 1988).  
Se ha realizado una caracterización de las especies basada en su variación de abundancia en un 
gradiente de cobertura arbolada y de su nicho espacial en el área de estudio. El análisis de la 
respuesta individual al porcentaje de  PAR transmitida a través del dosel de las especies reveló 
que en estos sistemas hay especies con hábito forestal, no forestal e indiferentes al ambiente 
forestal; dentro de las categorías de forestal y no forestal, las especies se clasificaron como 
exclusivas o preferentes de ese hábito según su nivel de dependencia por uno de esos ambientes. 
La abundancia diferencial por las facies bajo o lejos de las copas de los árboles complementó esta 
información. Por otro lado, el análisis de la distribución espacial de las especies permitió clasificar 
las especies en generalistas, especialistas y de nicho intermedio. Los resultados han permitido 
elaborar una descripción del comportamiento ecológico de las especies herbáceas registradas, 
que se muestra en el Apéndice de esta tesis. 
La clasificación de las especies por su hábito forestal no se relacionó con el status nativo o no 
nativo de las mismas. Es decir, las nativas mostraron hábito forestal o no forestal en proporción 
similar, y solamente unas pocas se mostraron indiferentes por el ambiente forestal. El resultado 
pone en evidencia que el sistema estudiado representa una transición de los bosques de lenga 
con la estepa patagónica, y en él coexisten especies características de ambos sistemas (Hepp et 
al. 1988). La mayoría de especies nativas registradas en el área de estudio son habituales en el 
sotobosque de los bosques de lenga (Domínguez et al. 2004, Flores Toro 2006, Rodríguez et al. 
2008). Independientemente de su hábito, los resultados mostraron que la mayoría de nativas 
presentaban nicho espacial especialista, es decir, su distribución estuvo restringida a diferentes 
escalas espaciales. Excepcionalmente, algunas nativas eran generalistas y pudieron encontrarse 
en un rango más amplio de condiciones ambientales (Acaena ovalifolia y A. pinnatifida, 
Adenocaulon chilense y Osmorrhiza chilensis).  
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Por su parte, las no nativas generalmente presentaron hábito no forestal o indiferente al ambiente 
forestal. Solamente dos especies no nativas presentaron hábito forestal (Galium aparine y Stellaria 
media). El resultado sugiere que las especies no nativas registradas en el área de estudio son 
tolerantes a un amplio rango de condiciones ambientales y que estarían adaptadas al pastoreo 
(más intenso en las praderas que en los bosques). Esta idea se apoya en que muchas de estas 
especies son frecuentes en los pastizales pastoreados de la Península Ibérica. Además, la 
mayoría de ellas se han citado en los ecosistemas patagónicos (Moore y Goodall 1977, Silva et al. 
1999, Collantes y Anchorena 1993) y en particular en los bosques de lenga (Domínguez et al. 
2006), lo que indica que son frecuentes también en la Patagonia donde han alcanzado cierto éxito 
de naturalización, hasta tal punto que podrían considerarse invasoras. La presencia de especies 
no nativas suele asociarse con la intervención antrópica (Pauchard y Alaback 2004, Domínguez et 
al. 2006), mientras que en bosques primarios de lenga las especies herbáceas en el sotobosque 
son nativas en su totalidad (Flores Toro 2006). El aislamiento de los fragmentos remanentes de 
bosque nativo, rodeados de una matriz de praderas dedicadas a la producción ganadera y 
relativamente alejados del bosque primario, podría limitar la llegada de especies nativas desde el 
bosque primario, mientras el pastizal se enriquece en especies no nativas procedentes de las 
praderas. Por ejemplo, en el año 2012 se registraron en el área de estudio dos especies no 
nativas (Carduus spp. y Lolium perenne) que no estaban presentes durante los muestreos de 
vegetación de 2007 y 2008. 
5.4.2. Variación florística y diversidad biológica de los pastizales 
La principal tendencia de variación de la composición florística y de la diversidad biológica en los 
pastizales analizados estuvo asociada a la cobertura de arbolado, lo cual puede deberse a la 
influencia de los árboles en el ambiente lumínico, climático y edáfico. El principal factor ecológico 
responsable de esta variación florística fue la PAR transmitida a través del dosel. Aunque en estos 
pastizales los valores de PAR estuvieron relacionados con la variación de otras características del 
dosel (como la altura de los árboles o la biomasa forestal) y del sotobosque (como la cobertura de 
troncos muertos o de hojarasca), estas variables no explicaron la variación florística de los 
pastizales en mayor medida que la PAR. Algunos autores sostienen que la PAR transmitida a 
través del dosel es el principal factor responsable de la influencia de la cobertura arbolada en la 
composición florística y riqueza de los pastizales (Gallardo 2003, Fernández-Moya et al. 2010), 
mientras que otros proponen otros factores edáficos relacionados con el arbolado, como la 
materia orgánica o el pH del suelo (Houle 2007). En cualquier caso, la cantidad radiación 
transmitida a través del dosel puede ser utilizada como indicador de la influencia del arbolado 
(Barbier et al. 2008), ya que generalmente se acepta que esta variable sintetiza adecuadamente la 
variación de otras variables físicas como la temperatura y humedad del aire (Matlack 1993, 
Barbier et al. 2008) y la fertilidad y humedad del suelo (Cadenasso et al. 2003). La tendencia 
principal de variación florística espacial estuvo representada por las especies características de 
las situaciones más extremas de dicha tendencia. En los ambientes más sombríos con valores 
bajos de PAR, la mayoría son nativas, de hábito forestal y con nicho intermedio o especialistas 
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(Osmorhiza chilensis, Acaena ovalifolia, Adenocaulon chilense, Viola maculata y Codonorchis 
lesonii), en los pastizales de praderas abiertas sin arbolado las especies características son 
dehábito no forestal y generalistas, tanto nativas (Acaena pinnatifida, Geranium magellanicum y 
Fragaria chiloensis) como no nativas (Holcus lanatus, Hypochaeris radicata y Taraxacum 
officinale). 
Se detectaron algunas diferencias florística relacionadas con la posición respecto a los árboles en 
la variabilidad asociada a la cobertura arbolada. Estas diferencias se superponen a la variación 
impuesta por la cobertura arbolada y se explican en parte porque las especies que caracterizaban 
los ambientes más sombríos (forestales) generalmente preferían el ambiente bajo las copas de los 
árboles, y. las no forestales preferían el ambiente lejos de las copas. Como consecuencia, la 
composición florística bajo las copas en una zona de arbolado medio-denso, si bien no es idéntica 
a la típica de bosques densos, presentó algunos elementos florísticos (especies) comunes con 
ellas. En forma similar, los pastizales en los claros de bosque fueron florísticamente diferentes de 
los pastizales propios de praderas abiertas. Estos resultados confirman una de las hipótesis 
iniciales, que proponía que el arbolado determina la composición florística de los pastizales no 
sólo bajo las copas, sino también en sus proximidades.  
La riqueza total y la diversidad biológica (H’ de Shannon) fueron más altas en los pastizales de 
praderas abiertas sin arbolado. El resultado coincide con los efectos derivados del clareo 
practicado en aprovechamientos forestales de los bosques de lenga (Pastur et al. 2002, Lencinas 
et al. 2008, 2011). Este patrón fue dependiente de la respuesta de las especies no nativas, dado 
que el número de especies nativas no varió a lo largo del gradiente de cobertura arbolada. Los 
resultados indican que las especies que entran a formar parte de la comunidad de herbáceas 
cuando se aclara el bosque serían principalmente no nativas, como también se había observado 
en las intervenciones silvícolas de este tipo de bosques (Pastur et al. 2002).  
La segunda tendencia de variación florística diferenció los pastizales en el centro del gradiente de 
cobertura de arbolado en función de la cobertura de matorrales. En los bosques de lenga 
coexisten de los dos componentes leñosos siempre que el arbolado no sea muy denso (Veblen y 
Schlegel 1982). Ambos tendrían una influencia similar en las condiciones microclimáticas y 
edáficas relevantes para la vegetación herbácea (Vetaas 1992, Le Houérou 2006). Su influencia 
en la composición florística estuvo relacionada con el consumo por parte de los grandes y 
medianos herbívoros. Las herbáceas que caracterizaron los pastizales con menos matorral 
(Dactylis glomerata, Poa pratense y Taraxacum officinale) son comunes en zonas de alta 
intensidad de pastoreo (Silva et al. 1999). Por el contrario, los pastizales de praderas con más 
matorral estuvieron caracterizados por Trifolium repens y nativas como Osmorhiza chilensis y 
Viola maculata, así como mayor abundancia de nativas en general, y en ellos el consumo animal 
fue menor. Los resultados sugieren que los matorrales contribuyen a la persistencia de las 
especies herbáceas nativas asociadas al arbolado, y este papel puede ser especialmente 
importante cuando el arbolado no es demasiado denso.  
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El número total de especies registrado en estos sistemas es considerablemente menor que en 
otros sistemas silvopastorales, como los que existen en las regiones mediterráneas, donde se han 
registrado hasta 74 especies en 200 m2 en dehesas españolas (Pineda et al. 1981a), no menos de 
30 en otros pastizales con arbolado en la cuenca del Mediterráneo (Pineda et al. 2002), y al 
menos 79 especies en 23 ha en los espinales del centro de Chile (Ovalle et al. 2006). Entre las 
posibles causas, además de las diferencias de latitud (Wallace 1878, Rapoport 1975 citados por 
Stevens 1989), podría estar la historia de pastoreo con ganado (Milchunas et al. 1988), que es 
notablemente más reciente en estos ecosistemas patagónicos que en cualquiera de los sistemas 
silvopastorales mencionados. Aunque estos bosques templados de lenga no se caracterizan por 
sus altos valores de riqueza de especies (Damascos y Rapoport 2002), como tampoco sus 
homólogos en el hemisferio norte, como hayedos o robledales (Pineda et al. 2002), la 
naturalización de las especies herbáceas exóticas explicaría el aumento de los valores de 
diversidad del pastizal, en detrimento de la diversidad de nativas, como se ha descrito en la zona 
central de Chile (Aronson et al. 1998, Holmgren et al. 2000). Es posible que la antigüedad de la 
intervención forestal determine la influencia de la cobertura arbolada en el valor de conservación 
de la diversidad biológica de los pastizales (Roberts y Gilliam 1995, Lencinas et al. 2008, 2011). 
5.4.3. Relación de la v ariabilidad florís tica y las variables pro ductivas de los  
pastizales 
La principal tendencia de variación florística estuvo relacionada con la variación de algunas 
variables productivas. Los pastizales de los bosques más densos (menores valores de PAR) 
presentaron más proteína y fibras y menos contenido de carbohidratos solubles (azúcares). 
Además, en ellos el ganado consumió menos biomasa. Sin embargo, la variación florística no 
estuvo relacionada significativamente con la producción primaria neta.  
Resultados anteriores revelaron que en estos sistemas existe una relación unimodal de la 
producción primeria neta herbácea y una relación lineal de la calidad bromatológica con la 
cobertura de arbolado (Sánchez-Jardón et al. 2010a). Los resultados obtenidos en este capítulo 
apoyan el primer resultado, ya que las especies con más alto valor forrajero (Dactylis glomerata, 
Trifolium repens y Holcus lanatus) eran uniformemente abundantes en el área de estudio, 
mientras bosques densos y praderas abiertas estuvieron caracterizados por especies diferentes, 
muchas de ellas nativas escasamente apreciadas para pastoreo (Hepp et al. 1988). De hecho, 
Dactylis glomerata y Trifolium repens presentaron la máxima abundancia en el centro del 
gradiente de PAR. Por otro lado, la variación de la calidad bromatológica asociada a la variación 
de la composición florística probablemente se debe a cambios en la composición bioquímica de 
las especies en respuesta a la cobertura arbolada (Sánchez-Jardón et al. 2010b).  
La relación de las dos tendencias principales de variación florística con el consumo animal, 
independientemente de la producción primaria neta del pastizal, pone en evidencia la preferencia 
diferencial del ganado por determinadas zonas del territorio (de Miguel et al. 1997) y refuerza el 
papel de los bosques densos y de la vegetación arbustiva como preservadora de algunas 
especies herbáceas nativas, que posiblemente no están adaptadas al pastoreo.  
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5.4.4. Variabilidad florística interanual 
Cuando se analizó la variabilidad florística entre los dos años de estudio, se observó en el 
segundo año (más seco y cálido que un año promedio) un cambio generalizado hacia 
comunidades típicas de praderas abiertas, generalmente más acusado bajo las copas de los 
árboles que entre ellas. Este resultado indicó que los pastizales bajo las copas serían más 
susceptibles a la variabilidad meteorológica interanual. Si bien hacen falta más años de estudio 
para apoyar esta observación, en otros sistemas también se ha observado que las comunidades 
herbáceas en los claros parecen mostrar mayor estabilidad interanual que bajo las copas 
(Fernández-Moya et al. 2010) lo que apoyaría la hipótesis de competencia subterránea entre los 
árboles y las herbáceas discutida en el Capítulo 3.  
A pesar de que el cambio en la abundancia de las especies analizadas individualmente sólo fue 
significativo en unas pocas (las compuestas no nativas, como Taraxacum officinale), el análisis del 
nicho espacial reveló cambios en un mayor número de especies que explicarían la variación 
florística interanual detectada. Algunas aumentaron su nicho espacial en este año y otras lo 
disminuyeron, a diferentes escalas espaciales según la especie, entre posiciones respecto al árbol 
o a microescala. Estos cambios se observaron en especies de nicho intermedio o especialistas, y 
no en las generalistas. La ubicuidad en el espacio y el tiempo de éstas últimas confirma su 
potencial como especies invasoras. Por su parte, las respuestas detectadas en las no generalistas 
podrían contribuir a la elaboración de indicadores ecológicos relacionados con la variabilidad 
meteorológica, si bien para ello sería necesario disponer de un rango temporal más amplio. 
5.4.5. Implicaciones para la gestión ganadera 
La existencia de manchas de bosque en praderas ganaderas favorece más altos valores de 
riqueza y diversidad biológica de los pastizales, ya que el arbolado permite la persistencia de 
especies herbáceas asociadas al arbolado que estarían ausentes en las praderas sin arbolado. 
Desde el punto de vista de la conservación de especies nativas, el mantenimiento de manchas de 
bosque en un sistema ganadero como el estudiado permite la persistencia de las especies 
asociadas al arbolado denso (por ejemplo, Codonorchis lessoni, Leucheria spp. Viola maculata y 
el helecho Blechnum penna-marina) o medio denso (Acaena ovalifolia, Adenocaulon chilense, 
Osmorhiza chilensis, son generalistas y también aparecieron en zonas de arbolado menos denso). 
Generalmente estas eran favorecidas bajo las copas de los árboles, pero se ha encontrado la 
excepción de Geum magellanicum, que aparecía preferentemente en los claros de bosque.  
La variación florística asociada a la influencia de la cobertura de arbolado se relacionó con su 
diversidad biológica y con algunas variables productivas de los pastizales. El interés aplicado de 
este resultado en la gestión consiste en que la promoción de pastizales con una composición 
florística determinada (por ejemplo, la deseada con fines forrajeros) inevitablemente afectará su 
diversidad (valor de conservación), su producción y su calidad bromatológica (valor productivo). 
Los resultados indicaron que cuanto más abierta es la cobertura arbolada, más alto fue el valor 
productivo y de conservación del pastizal, si bien estos suelen estar dominados por especies no 
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nativas. Dado que los valores de cobertura arbolada intermedia son los óptimos desde el punto de 
vista productivo (máximos valores de producción primaria neta), la gestión debe tener en cuenta 
que, para preservar el valor de conservación de los pastizales en los fragmentos remanentes de 
bosques de lenga, son necesarias las manchas de bosque muy denso, ya que los árboles aislados 
o zonas con baja cobertura arbolada no garantizan la persistencia de todas las especies nativas 
asociadas al arbolado.  
Los matorrales favorecen a las especies herbáceas nativas, probablemente porque el pastoreo en 
sus proximidades es menos intenso, sin perjuicio de las propiedades bromatológicas de los 
pastizales.  
En un año más cálido y seco, los pastizales bajo arbolado probablemente van a presentar 
características florísticas más parecidas a las de praderas abiertas por lo que, conocida la relación 
con el valor productivo y de conservación, permitiría ampliar el aprovechamiento ganadero de 






6. Variación espacio-temporal de la  estructura de los pastizales 
en zonas de contacto entre bosque/pradera 
 
6.1.  Introducción 
Las zonas de contacto entre bosque y pradera son frecuentes en los paisajes rurales de carácter 
silvopastoral (Forman 1995, Pickett y Cadenasso 1995, de Blois et al. 2002, Ries et al. 2004, 
Perfecto y Vandermeer 2010). Estas zonas constituyen laboratorios naturales en los que analizar 
la influencia mutua de los dos subsistemas o tipos de formaciones vegetales en contacto (bosque 
vs. pradera), cuya cercanía espacial favorece una posible interacción entre ellos. El estudio 
integrado de las dos formaciones vegetales en contacto permite comprobar esta circunstancia, 
cuantificando la respuesta más o menos interdependiente de las propiedades de cada una. En 
caso de interacción entre ellas, cabe esperar una cierta autocorrelación espacial en la respuesta 
de parámetros ecológicos de las comunidades herbáceas (Naveh y Whittaker 1979, Chen et al. 
1992, Murcia 1995, Meiners y Pickett 1999, Ramírez-Sanz et al. 2000, Carabelli et al. 2006, de 
Miguel et al. 2005). A menudo, su existencia suele expresarse mediante una respuesta gradual de 
esos parámetros a lo largo de transectos que recorren perpendicularmente la línea de contacto 
entre las formaciones. Tal comportamiento puede ajustarse a patrones espaciales diferentes (por 
ejemplo, ecotonos o ecoclinas) si se considera dicha línea como centro de coordenadas en el 
estudio (López-Barrera 2004). La existencia de esta interacción constituye la base ecológica de 
los sistemas silvopastorales pero, aunque no existiera, la caracterización de cada tipo de 
formación vegetal tiene igualmente interés para la gestión por cuanto cada una ofrece un 
suministro complementario y cercano de recursos y de servicios ambientales en la explotación 
ganadera o forestal (Jose et al. 2009, Gilliam 2007). 
Las diferencias observadas entre las formaciones de bosques y praderas en contacto espacial 
pueden derivarse de diferentes tipos de factores ecológicos. Unos son intrínsecos y se refieren a 
las condiciones ambientales propias de cada tipo de formación vegetal. Otros se asocian a la 
existencia de flujos entre ambas, tanto físicos (luz, agua, nutrientes) como biológicos (propágalos, 
comportamientos animales). El arbolado constituye un ejemplo relevante de factor con gran 
influencia sobre la vegetación. La densidad y estructura del arbolado afecta a la temperatura y 
humedad del aire (Brothers y Singarn 1992, Matlack 1993, Chen et al. 1995, Jose et al. 1996, 
James et al. 2003) y a la cantidad de radiación que llega al suelo, provenga esta desde la vertical 
del punto como de la zona de contacto entre ambos tipos de manchas (Kapos et al. 1989, Chen et 
al. 1999, Williams-Linera 1990, Matlack 1994, Didham y Lawton 1999, Marchand y Houle 2006). El 
efecto del arbolado sobre el ciclo del agua y los nutrientes puede a la vez condicionar el flujo de 
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este tipo de recursos desde las formaciones de bosque a las de pradera, por lo general en 
posiciones topográficas más bajas. Esta peculiar configuración espacial, frecuente los en paisajes 
silvopastorales, origina un gradiente geomorfológico trasversal a la línea de contacto, que a 
nuestro juicio debe ser considerado como un aspecto inherente al estudio de este tipo de 
sistemas.  
En un sistema ganadero, como el analizado, la presencia de ganado constituye otro factor 
relevante en la estructura de los pastizales (Milchunas et al. 1988, Coghenour 1991, Vázquez 
2002). El ganado modifica la estructura y dinámica de los pastizales mediante sus actividades 
(pastoreo, reposo, pisoteo) (Gómez Sal et al. 1992, Forman y Godron 1986, Haynes y Williams 
1999, Lyuri 2008), alterando su composición florística (Milchunas et al. 1988, Gough y Grace 
1999, Pykälä 2005) y su diversidad biológica (Collins et al. 1998, Olff y Ritchie 1998, Stohlgren et 
al. 1999, Osem et al. 2002). El pastoreo por ganado tiene una importante influencia en la dinámica 
sucesional (Pineda et al. 1981a, Casado et al. 1985, Gómez Sal et al. 1986, McNaughton et al. 
1988) y en la heterogeneidad espacial (Adler et al. 2001) del pastizal, que se superpone a la 
influencia de las condiciones ambientales impuestas por el arbolado. El trasiego de grandes 
herbívoros entre zonas geográficamente alejadas del paisaje también afecta la estructura y 
dinámica de las comunidades herbáceas (Wiens et al. 1985, McNaughton 1990, Pickett y 
Cadenasso 1995, de Miguel 1999, Haynes y Williams 1999, Cadenasso et al. 2003, Haynes y 
Cronin 2006), favoreciendo la dispersión de algunas especies (Malo y Suárez 1995, Leiva y 
Fernandez-Ales 2003) y modificando la distribución espacial de los nutrientes edáficos (Gómez 
Sal et al. 1992, Haynes y Williams 1993, Williams y Haynes 1995, Dorrough et al. 2006, Kayser et 
al. 2007, Li et al. 2010, Schnyder et al. 2010, Treydte et al. 2010). El resultado de la interacción de 
varios tipos de factores ecológicos es la respuesta diferencial de la vegetación, cuya estructura ha 
sido analizada en este caso atendiendo a algunas propiedades de interés ecológico (composición 
florística, diversidad de especies) y agronómico (producción primaria neta, calidad bromatológica).  
En los valles ganaderos de la Patagonia chilena, la respuesta diferencial de las especies nativas y 
no nativas en zonas de contacto entre bosques y praderas cobra también especial relevancia. En 
estos valles son frecuentes los fragmentos de bosque nativo de lenga en una matriz general de 
pastizales abiertos (praderas) cuya presencia se ha visto favorecida por una intensa actividad 
ganadera. En las primeras décadas del siglo XX se introdujeron varias especies herbáceas no 
nativas (Silva et al. 1999), que han coexistido con las nativas con diferente éxito en función del 
tipo de la formación vegetal considerada –bosque o pradera- (Damascos y Rapoport 2002 
Carabelli et al. 2006).  
En este capítulo se examinan los cambios en la estructura (composición florística, diversidad 
biológica) de las comunidades herbáceas en cuatro zonas de contacto entre bosque de lenga y 
pradera abierta sometidas a una explotación ganadera extensiva. Con la hipótesis de que la 
cobertura arbolada (expresada por los valores de PAR transmitido) constituye el principal factor de 
influencia sobre la variabilidad florística de las comunidades herbáceas analizadas, se pretenden 
alcanzar los siguientes objetivos concretos: 
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- Identificar y caracterizar las tendencias principales de variación espacio-temporal de la 
composición florística de los pastizales en las zonas de contacto entre bosques de lenga y 
praderas ganaderas, así como los factores ecológicos responsables; 
- Caracterizar la respuesta de la riqueza y de la diversidad biológica en las zonas de 
contacto entre bosques de lenga y praderas ganaderas y la relación con su carácter nativo 
o no nativo; 
- Caracterizar la relación entre la variación florística de los pastizales y su producción 
primaria neta y consumo por parte del ganado. 
 
6.2.  Material y métodos 
Se distribuyeron cuatro parcelas (80 x 10m) en la zona de contacto entre bosques densos y 
praderas, según la descripción realizada en el Capítulo 2.  
Se determinaron las variables físicas (radiación PAR y propiedades fisicoquímicas del suelo), las 
coberturas por especie herbácea y demás variables de vegetación (recubrimientos leñosos, 
herbáceas, hojarasca, suelo desnudo, troncos caídos y excrementos), la producción primaria neta 
de las plantas herbáceas (PPN) y el consumo por parte del ganado según la metodología descrita 
en el Capítulo 2. Los registros de las variables de vegetación y las variables productivas fueron 
realizados en dos años consecutivos (2007 y 2008). Las variables físicas se registraron 
únicamente en el primer año (2007).  
Los datos se refieren a cada uno de los 10 límites superior e inferior de los 9 pasillos que recorren 
el transecto no cercado de cada una de las cuatro parcelas seleccionadas.  
Con los valores de abundancia de las especies se determinó la riqueza (número total de especies 
presentes) y la diversidad biológica (índice de Shannon, H’) en cada pasillo o conjunto de pasillos 
dependiendo de la escala de análisis espacial, de cada parcela y año de estudio (Magurran 1988). 
También se calculó la riqueza media o densidad de especies en cada pasillo o conjunto de ellos, 
considerando el conjunto de las especies y la clasificación por su origen, ciclo de vida, grupo 
taxonómico y hábito forestal.  
Como variables explicativas de la composición y de la diversidad biológica de los pastizales, en 
los 9 pasillos contiguos de cada parcela se registraron también los valores de PPN y consumo 
animal en los dos años contemplados. Dado que estos datos se refieren a 9 pasillos, el 
correspondiente a la línea de contacto entre ambos tipos de formación vegetal se asignó a la 
mancha de bosque, que contó con una muestra más (5 pasillos) que la pradera (4 pasillos). Las 
diferencias entre los tipos de formaciones vegetales (bosque vs. pradera) se analizaron mediante 
ANOVA de las variables transformadas por el logaritmo+1.  
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6.2.1. Variación espacio-temporal de la composición florística de los pastizales 
Para identificar las principales tendencias de variación de la comunidad de herbáceas, los datos 
de abundancia de las especies se analizaron mediante un análisis multivariante de ordenación 
(análisis de correspondencias libre de tendencias, Detrended Correspondence Analysis, DCA; Hill 
y Gauch 1980). Se realizaron varios análisis con diferentes conjuntos de datos: en primer lugar los 
40 pasillos de las cuatro parcelas consideradas simultáneamente en los dos años de estudio 
(análisis espacio-temporal), en segundo lugar los 10 pasillos de cada parcela por separado en el 
primer año de estudio (análisis espacial) y por último, los 20 pasillos de bosque y 20 de pradera 
por separado (análisis espacial por tipo de formación vegetal) de ese mismo año. El primer 
análisis pretende identificar si la tendencia principal de variación florística es espacial o temporal 
(interanual), y los posteriores consideran únicamente un año de estudio (2007) para analizar en 
detalle las tendencias de variación espacial. La selección del primer año de estudio (2007) se 
argumenta por ser el más parecido climáticamente a las condiciones meteorológicas del promedio 
1980-2000 (Capítulo 2). En todos los análisis, la varianza explicada por cada eje se calculó como 
el cociente entre la inercia total del análisis y el valor propio (eigenvalue) del eje en cuestión.  
La caracterización de los principales ejes de la ordenación (DCA) se realizó relacionando 
estadísticamente las coordenadas de las observaciones en cada eje con los valores de las 
variables relativas a las especies herbáceas (valores de abundancia de cada una de ellas), a las 
propiedades físicas de las observaciones (PAR, fisicoquímicas del suelo, recubrimientos) y a las 
propiedades productivas de los pastizales (PPN y consumo por grandes y medianos herbívoros). 
Los valores de las coordenadas de las observaciones se relacionaron también con los valores de 
riqueza y de diversidad biológica de los pastizales con el fin de detectar si ambos tipos de 
variables respondían a los mismos factores. Para identificar relaciones estadísticas entre variables 
se realizaron correlaciones de Pearson. Las diferencias estadísticas entre valores de coordenadas 
entre dos grupos de observaciones (años de estudio y tipod de formación vegetal, bosque vs. 
pradera) se calculó el estadístico T de Student de comparación de medias (Sokal y Rohlf 1979).  
Para los análisis multivariantes se utilizó el programa Pc-Ord versión 4.0. Para los demás análisis 
se utilizaron los programas STATGRAPHICS Plus Version 5.0 y SPSS 19.0. 
 
6.3.  Resultados 
6.3.1. Descripción gene ral d e la v egetación y del a mbiente físi co de  bo sques y 
praderas 
La descripción inicial de la vegetación en los bosques y praderas muestreados se realiza para 
destacar las principales diferencias entre ambos tipos de formaciones. La Tabla 1a muestra los 
valores medios de las variables físicas (PAR y recubrimientos sobre el suelo de leñosas, 
herbáceas, hojarasca, suelo desnudo, troncos caídos, excrementos y musgos) y la Tabla 1b los 
valores de medios de las variables de vegetación (cobertura de las especies y riqueza) registrados 
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los dos tipos de formaciones vegetales en cada año de estudio. La Figura 2 muestra las 
tendencias asociadas a la posición en el transecto de los valores medios de riqueza y de 
cobertura de las especies herbáceas clasificadas según su origen y hábito forestal.  
 
Tabla 1a. Valores medios (± error estándar) de las variables físicas en los bosques y praderas en 
cada año de estudio (n=20). Las diferencias entre tipos de formación vegetal (bosque vs. pradera) 
y entre años se compararon mediante ANOVA de dos factores (tipo de formación y año) de las 
variables transformadas por el logaritmo+1; se indica el valor del estadístico F y las probabilidades 
asociadas (p) de los efectos principales y su interacción (*p<0,05; **p<0,01; ***p<0,001; Ns: 
p>0,05). Letras diferentes indican diferencias significativas entre años de estudio dentro de cada 
tipo de vegetación (prueba T de Student; p<0,05).   
 
 BOSQUES PRADERAS Tipo de formación Año Tipo de formación x Año 
 2007 2008 2007 2008 F (p) F (p) F (p) 
PAR transmitida (%) 32,9 (8,4) - - 100,0 (0,0) - - 30,4 *** - - - - 
Matorral (%) 12,2 (2,8) 10,1 (3,2) 5,5 (1,9) 8,4 (2,3) 2,7 Ns 0,1 Ns 1,3 Ns 
Herbáceas (%) 40,9 (5,2) 47,3 (5,2) 71,9 (2,6) 73,1 (3,0) 31,4 *** 0,4 Ns 0,4 Ns 
Suelo descubierto (%) 7,2 (1,9) 5,4 (1,3) 6,5 (1,4) 5,1 (1,4) 0,1 Ns 0,7 Ns 0,1 Ns 
Hojarasca (%) 37,7 (4,8) 52,0 (5,4) 6,8 (1,6) 13,8 (3,3) 70,2 *** 3,9 Ns 0,2 Ns 
Troncos caídos (%) 18,2 (2,8) 19,2 (3,1) 12,9 (2,1) 23,5 (3,6) 0,1 Ns 1,7 Ns 0,7 Ns 
Excrementos (%) 0,9 (0,4) 1,6 (0,5) 1,7 (0,7) 1,8 (0,4) 1,0 Ns 1,6 Ns 0,1 Ns 
Musgos (%) 0,4 (0,2) 0,0 (0,0) 0,1 (0,1) 0,0 (0,0) 1,9 Ns 5,5 ** 1,9 Ns 
Brotes de lenga (0,5m-2) 5,2 (1,8)a 1,5 (0,9)b 0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 25,0 *** 5,5 ** 5,5 ** 
PPN (g m-2)# 203,6 (39,4) 164,7 (32,9) 353,0 (24,6) 247,7 (26,8) 19,2 *** 1,7 Ns 0,5 Ns 
Consumo (g m-2)# 149,7 (36,7) 120,7 (26,9) 260,7 (30,8) 249,3 (32,2) 21,2 *** 0,0 Ns 0,1 Ns 
N total (%) # 0,87 (0,05) - - 0,89 (0,06) - - 0,1 Ns - - - - 
N disponible (ppm) # 43,8 (4,9) - - 28,8 (5,5) - - 6,31 * - - - - 
S total (%)# 0,09 (0,09) - - 0,09 (0,01) - - 0,1 Ns - - - - 
S disponible (ppm)# 5,9 (0,6) - - 7,8 (0,7) - - 3,9 Ns - - - - 
P (ppm)# 72,5 (7,2) - - 40,5 (8,1) - - 9,7 ** - - - - 
K (ppm)# 468,3 (27,8) - - 365,3 (33,2) - - 5,5 * - - - - 
pH # 6,17 (0,02) - - 6,22 (0,03) - - 1,8 Ns - - - - 
Materia orgánica (%)# 24,0 (1,2) - - 22,5 (1,3) - - 1,1 Ns - - - - 
# n=20 en el bosque y n=16 en la pradera (el corredor central [0 m] se considera de bosque).   
 
Respecto a las variables físicas, la mayoría no mostraron diferencias significativas entre bosques 
y praderas. El suelo descubierto, troncos caídos, musgos, y la abundancia de excrementos 
mostraron una amplia dispersión de valores (elevado error estándar de la media), y se 
distribuyeron homogéneamente en ambos tipos de formación vegetal. Los matorrales fueron 
ligeramente más abundantes en los bosques que en las praderas, si bien las diferencias entre los 
tipos de formación vegetal no fueron significativas.  
A nivel del suelo, la hojarasca de lenga fue más abundante en los bosques y estuvo casi ausente 
en las praderas. La cobertura de herbáceas fue sin embargo significativamente mayor en las 
praderas, al igual que la PPN y el consumo animal. De hecho estas dos últimas variables 
estuvieron correlacionadas positivamente con la cobertura herbácea (r Pearson = 0,563 y 0,440, 
respectivamente; p<0,05). Se registraron brotes de lenga solamente en los bosques, en número 
superior en el año 2007 que en 2008. Esta diferencia se manifiesta que el primer año de muestreo 
(2007) coincidió con un año de fructificación masiva (la lenga es una especie vecera). El resto de 
variables físicas y de la vegetación no difirieron significativamente entre años de estudio. El suelo 
de los bosques presentó más nitrógeno (N) en forma disponible, más fósforo (P) y más potasio (K) 
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que las praderas. Los dos tipos de formación vegetal no se diferenciaron en el resto de las 
variables fisicoquímicas consideradas.  
 
Tabla 1b. Valores medios (± error estándar) de las variables de vegetación en los bosques y 
praderas en cada año de estudio (n=20). Las diferencias entre tipos de formación vegetal (bosque 
vs. pradera) y entre años se compararon mediante ANOVA de dos factores (tipo de formación y 
año) de las variables transformadas por el logaritmo+1; se indica el valor del estadístico F y las 
probabilidades asociadas (p) de los efectos principales y su interacción (*p<0,05; **p<0,01; 
***p<0,001; Ns: p>0,05). Letras diferentes indican diferencias significativas entre años de estudio 
dentro de cada tipo de vegetación (prueba T de Student; p<0,05).   
 
 BOSQUES PRADERAS Tipo de formación  Año Tipo de formación x Año 
 2007 2008 2007 2008 F (p) F (p) F (p) 
Acaena ovalifolia  5,2 (1,2) 5,1 (1,3) 0,8 (0,3) 0,6 (0,3) 24.9 *** 0.0 Ns 0.0 Ns 
Acaena pinnatifida  0,6 (0,3) 1,0 (0,4) 9,0 (1,6) 8,6 (1,7) 17.3 *** 0.1 Ns 0.0 Ns 
Adenocaulon chilense  1,7 (0,5) 1,4 (0,5) 0,7 (0,5) 0,3 (0,2) 5.4 * 0.7 Ns 0.0 Ns 
Arrhenatherum elatius  0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 2.0 Ns 0.0 Ns 0.0 Ns 
Blechnum penna-marina  0,7 (0,5) 0,4 (0,4) 0,4 (0,4) 0,3 (0,2) 0.3 Ns 0.2 Ns 0.1 Ns 
Botrychium dusenii  0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 0,1 (0,0) 0,0 (0,0) 3.2 Ns 3.2 Ns 7.3 ** 
Bromus setifolius  0,7 (0,3) 0,1 (0,1) 0,3 (0,1) 0,1 (0,0) 1.0 Ns 4.7 * 0.9 Ns 
Cerastium arvense  0,1 (0,1) 0,3 (0,2) 4,3 (0,9) 3,9 (0,7) 45.8 *** 0.1 Ns 0.2 Ns 
Cerastium glomeratum  0,0 (0,0) 0,1 (0,1) 0,1 (0,0) 0,2 (0,1) 0.4 Ns 1.1 Ns 0.0 Ns 
Crepis capillaris  0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 0,1 (0,1) 0,4 (0,2) 9.5 ** 3.5 Ns 3.5 Ns 
Dactylis glomerata  8,5 (2,0) 14,1 (3,3) 17,7 (2,6) 25,1 (2,8) 13.7 *** 5.7 * 0.1 Ns 
Elymus angulatus  0,0 (0,0) 0,1 (0,1) 0,4 (0,2) 0,1 (0,0) 3.9 Ns 2.1 Ns 5.0 * 
Festuca gracillima  0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 0,2 (0,1) 0,0 (0,0) 1.9 Ns 1.9 Ns 1.9 Ns 
Fragaria chiloensis  0,3 (0,2) 0,3 (0,2) 2,8 (1,2) 1,9 (1,0) 6.6 * 0.3 Ns 0.4 Ns 
Galium aparine  0,3 (0,2) 1,1 (0,9) 0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 2.4 Ns 0.7 Ns 0.7 Ns 
Geranium magellanicum  1,2 (0,3) 1,6 (0,5) 4,1 (0,8) 3,2 (0,5) 19.7 *** 0.2 Ns 1.6 Ns 
Geum magellanicum  0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 0,2 (0,1) 0,0 (0,0) 2.0 Ns 3.2 Ns 2.0 Ns 
Holcus lanatus  0,8 (0,5) 0,7 (0,4) 6,1 (0,9) 6,6 (1,0) 11.6 ** 0.4 Ns 1.2 Ns 
Hypochaeris radicata  3,4 (1,1) 3,9 (0,9) 8,8 (1,2) 6,7 (1,5) 55.0 *** 0.1 Ns 0.2 Ns 
Madia sativa 0,1 (0,1) 0,0 (0,0) 0,8 (0,4) 0,5 (0,3) 6.5 * 0.6 Ns 0.3 Ns 
Osmorhiza chilensis  4,2 (1,1) 7,8 (2,3) 0,5 (0,2) 0,6 (0,3) 18.0 *** 2.0 Ns 1.8 Ns 
Plantago lanceolata  0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 1,1 (0,4) 2,5 (0,9) 13.1 *** 1.9 Ns 1.9 Ns 
Poa pratensis  0,3 (0,2) 0,5 (0,3)  3,5 (0,9) 1,1 (0,4) 13.9 *** 4.3 Ns 6.0 * 
Rumex acetosella  0,2 (0,1) 0,0 (0,0) 0,9 (0,2) 0,7 (0,2) 20.2 *** 1.8 Ns 0.0 Ns 
Silene magellanica  0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 3.7 Ns 0.2 Ns 0.2 Ns 
Stellaria media  0,0 (0,0) 0,9 (0,4) 0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 4.9 * 4.9 * 4.9 * 
Taraxacum officinale  4,5 (1,0) 7,5 (1,7) 16,4 (2,5) 21,5 (1,6) 52.6 *** 5.2 * 0.3 Ns 
Trifolium repens  3,3 (1,3) 5,4 (1,7) 9,9 (1,4) 11,1 (1,6) 16.8 *** 1.2 Ns 0.1 Ns 
Veronica arvensis  0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 0,0 (0,0) 2.1 Ns 0.0 Ns 0.5 Ns 
Veronica serpyllifolia  1,0 (0,5) 0,0 (0,0) 0,2 (0,1) 0,1 (0,1) 2.3 Ns 4.3 * 3.5 Ns 
Vicia nigricans  0,1 (0,1) 0,1 (0,1) 0,1 (0,1) 0,0 (0,0) 0.1 Ns 0.9 Ns 0.4 Ns 
Nativas (%) 49,6 (6,9) 45,2 (7,1) 22,4 (2,7) 17,1 (2,6) 26,7 *** 1,1 Ns 0,1 Ns 
Anuales (%) 1,4 (0,4) 3,1 (1,4) 6,0 (1,3) 5,0 (1,0) 26,6 *** 0,7 Ns 0,1 Ns 
Gramíneas (%) 22,9 (3,3) 24,4 (4,1) 32,1 (2,8) 34,5 (2,0) 10,8 *** 0,4 Ns 0,1 Ns 
Leguminosas (%) 6,8 (2,4) 7,4 (2,1) 11,5 (1,3) 11,5 (1,4) 6,5 ** 0,1 Ns 0,1 Ns 
Otras familias (%) 70,3 (4,9) 68,1 (5,5) 56,4 (2,6) 54,0 (2,5) 9,8 ** 0,4 Ns 0,1 Ns 
Forestales (%) 44,4 (7,8) 44,1 (8,0) 2,7 (1,1) 2,5 (1,5) 63,4 *** 0,1 Ns 0,1 Ns 
Indiferentes (%) 31,4 (5,2) 30,8 (5,4) 38,0 (3,2) 40,8 (3,0) 5,1 ** 0,1 Ns 0,2 Ns 
No forestales (%) 24,3 (4,3) 25,1 (4,2)  59,2 (3,2) 56,7 (3,3) 75,8 *** 0,1 Ns 0,2 Ns 
Riqueza media (S) 8,3 (0,8) 8,3 (0,8) 14,3 (0,5)a 12,6 (0,6)b 43,7 *** 0,8 Ns 0,5 Ns 
S nativas 3,8 (0,3) 3,7 (0,4) 4,9 (1,9)a 3,6 (0,3)b 1,7 Ns 3,5 Ns 1,6 Ns 
S no-nativas 4,6 (0,6) 4,7 (0,5) 9,4 (0,4) 9,0 (0,4) 55,5 *** 0,1 Ns 0,1 Ns 
S anuales 0,5 (0,1) 0,7 (0,2) 1,6 (0,4) 1,8 (0,2) 52,1 *** 0,5 Ns 0,1 Ns 
S perennes 7,8 (0,7) 7,7 (0,7) 12,7 (0,1)a 10,8 (0,4)b 37,7 *** 1,5 Ns 0,7 Ns 
S gramíneas 1,6 (0,2) 1,5 (0,2) 3,8 (0,4)a 3,1 (0,2)b 55,6 *** 1,4 Ns 1,1 Ns 
S leguminosas 0,7 (0,1) 0,7 (0,2) 1,1 (0,2) 1,0 (0,0) 19,0 *** 0,1 Ns 0,1 Ns 
S otras familias 6,0 (0,6) 5,9 (0,6)  9,1 (0,1) 8,3 (0,4) 31,6 *** 0,5 Ns 0,2 Ns 
S forestales 2,6 (0,3) 2,5 (0,3) 1,3 (0,4)a 0,7 (0,2)b 37,5 *** 3,2 Ns 2,0 Ns 
S indiferentes 2,6 (0,4) 2,2 (0,3) 5,0 (0,2) 4,3 (0,3) 40,3 *** 1,1 Ns 0,1 Ns 
S no forestales  3,0 (0,4) 3,4 (0,5) 7,7 (0,3) 7,4 (0,4) 71,8 *** 0,1 Ns 0,2 Ns 
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En total se registraron 24 especies herbáceas en los bosques y 30 en las praderas. En general la 
riqueza media de especies fue menor en el bosque que en la pradera (Tabla 1b). La riqueza de 
especies nativas no difirió entre bosques y praderas. Las nativas constituyeron aproximadamente 
la mitad de las especies registradas, tanto en los bosques como en las praderas, sin embargo los 
bosques presentaron mayor cobertura de especies nativas que las praderas (Tabla 1b y Fig. 2). 
En las praderas predominaron las especies no nativas, tanto en términos de su riqueza como de 
su cobertura media. Esta última tendió a ser tanto mayor cuanto más alejado está el pasillo de la 
zona de contacto (Fig. 2), invirtiéndose esta tendencia en la medida que nos adentramos en el 
bosque.  
La riqueza y abundancia media de especies anuales fueron significativamente mayores en las 
praderas. La mayoría de las especies no eran gramíneas ni leguminosas; estas dos familias 
presentaron mayor número de especies y mayor abundancia en las praderas que en los bosques. 
Como era esperable, las especies de hábito forestal fueron más numerosas y presentaron mayor 
cobertura en el interior del bosque, al contrario que las de hábito no forestal; por su parte, las 
especies indiferentes al ambiente forestal fueron más numerosas y más abundantes en las 















































































Figura 2. Variación en los transectos de las cuatro parcelas estudiadas de los valores medios de 
riqueza y la cobertura relativa de las especies clasificadas por diferentes criterios: nativas y no 
nativas (a) y hábito forestal (b). N=4. Las barras indican el error estándar de la media. Los valores 
absolutos del eje de abcisas indican la distancia de los pasillos a la zona de contacto entre 
bosques (coordenadas negativas) y praderas (coordenadas positivas).  
 
Distancia al contacto (m)
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6.3.2. Tendencias principales  de variación espa cio-temporal de  la composición 
florística  
La identificación de las principales tendencias de variación florística de los pastizales se ha 
realizado mediante análisis multivariantes de ordenación (DCA) sobre los datos muestreados en la 
totalidad de los pasillos de las cuatro parcelas y en los dos años contemplados. La Figura 3 
muestra la posición de los 80 pasillos (10 pasillos x 4 parcelas x 2 años) en el plano factorial 
formado por los dos ejes principales de la ordenación. La consideración conjunta de ambos años 
permite detectar si la variación espacial (variación entre pasillos de diferentes parcelas) de la 
composición florística de los pastizales es más importante que la variación interanual. 
El eje principal separa bien los pasillos de bosques y de praderas, independientemente del año en 
que estos han sido muestreados. La variación interanual era en este caso menos relevante que la 
variación espacial. Para comprobarlo estadísticamente, se realizó un análisis de T de Student con 
los valores medios de las coordenadas de los pasillos entre los dos años, y se comprobó que las 
diferencias no eran significativas (t = -0,27; p > 0,05). El mismo resultado se obtuvo al considerar 
el segundo eje (t = -1,28; p > 0,05). El segundo eje parece diferenciar entre los pasillos de bosque 
y poco entre los pasillos de praderas. La marcada dispersión de los pasillos del bosque observada 
en el plano factorial parece indicar una mayor heterogeneidad florística de los pastizales de esta 

















Figura 3. Posición de los 80 pasillos en el plano definido por los dos primeros ejes del análisis de 
ordenación (DCA) realizado sobre datos de abundancia de especies herbáceas. Los triángulos y 
los círculos  corresponden respectivamente a los pasillos de bosque y de pradera. Se han 
considerado conjuntamente todos los pasillos de las cuatro parcelas y de los 2 años de estudio 
(2007: símbolos negros; 2008: símbolos blancos).  
 
Las coordenadas de las observaciones en el eje I del DCA se correlacionaron en mayor medida 
con la cobertura de la vegetación herbácea, los valores de PAR, la posición de los pasillos en el 
transecto y la cobertura de hojarasca (Tabla 2). Los valores de PPN, de consumo animal, la 
cobertura de matorral y de troncos muertos mostraron también relaciones significativas con la  
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Tabla 2. Valores de correlación (r de Pearson) entre las coordenadas de las observaciones (n=80) 
en los dos primeros ejes de la ordenación (DCA) y los valores de un conjunto de variables físicas y 
de vegetación (* p<0,05; ** p<0,01). Se han seleccionado las variables que se correlacionaron 
significativamente con alguno de los ejes. 
Eje I Eje II  Eje I Eje II 
Ambiente  Posición en el transecto -0,759**  x Abundancia Acaena ovalifolia 0,586** -0,441**
físico PAR transmitida (%) -0,848**   De Acaena pinnatifida -0,617**  
 Matorral (%) 0,280*   Especies Adenocaulon chilense 0,249*  
 Hojarasca (%) 0,703**    Bromus setifolius   0,257*
 Troncos muertos (%) 0,277*    Calceolaria biflora  0,281*
 N total (%)#  0,503**   Cerastium arvense  -0,569**  
 N-disponible (%)#  0,584**   Crepis capillaris -0,296*  
 P (ppm)# 0,624**    Dactylis glomerata  -0,474** 0,355**
 K (ppm)# 0,399* 0,501**   Elymus spp. -0,240*  
 MO (%)#  0,388*   Fragaria chiloensis -0,253* -0,246*
Diversidad Riqueza total -0,757**    Galium aparine  0,371** 0,313**
biológica H’ Shannon (2H’) -0,741**    Geranium magellanicm -0,487**  
 Riqueza de nativas -0,285* -0,264*   Hypochaeris radicata. -0,686** -0,247*
 Riqueza de no-nativas -0,805**    Holcus lanatus  -0,534**  
 Porcentaje de nativas (%) 0,639** -0,442**   Madia sativa  -0,316**  
Propiedades Herbáceas (%) -0,782** 0,226*   Osmorhiza chilensis 0,647** 0,269*
agronómicas PPN (g m-2)# -0,526** 0,316**   Plantago lanceolata  -0,352**  
 Consumo (g m-2)# -0,484** 0,251*   Poa pratensis  -0,348**  
# n = 72 (variables medidas en los 9 corredores de cada parcela).  Rumex acetosella -0,480**  
      Stellaria media   0,222*
      Taraxacum officinale  -0,666**  
      Trifolium repens  -0,567**  
      Veronica serpyllifolia  0,343**
      Nativas 0,817** -0,425**
      Anuales -0,225*  
      Gramíneas -0,587** 0,386**
      Leguminosas -0,525**  
      Otras familias 0,678** -0,383**
      Forestales 0,952**  
      Indiferentes -0,510** 0,522**
      No forestales -0,890**  
 
 
tendencia principal de variación florística, aunque con menores valores de correlación. Los signos 
de esas correlaciones indican que un extremo de la composición florística de los pastizales se 
relaciona con altos valores de PAR, de cobertura de vegetación herbácea y con altos valores de 
PPN y de consumo animal. Este extremo coincide con una gran presencia de pasillos de praderas 
(extremo izquierdo del eje I del DCA) cuyas especies más características (cuya abundancia 
mostró alta correlación con el eje I del DCA) son principalmente no nativas, tales como 
Hypochoeris radicata, Taraxacum officinale, Trifolium repens, Cerastium arvense, Holcus lanatus, 
Geranium magellanicum, Rumex acetosella, Dactylis glomerata, Plantago lanceolata, Poa 
pratensis, Elymus spp., y Fragaria chiloensis, y solamente dos eran nativas Acaena pinnatifida y 
Madia sativa. En general, las especies que presentaron mayor cobertura relativa en este extremo 
fueron anuales, gramíneas o leguminosas, y presentaron hábito no forestal o indiferente. Por el 
contrario, los pastizales con una composición florística más diferente a los anteriores tienden a 
relacionarse con valores bajos de los factores antes mencionados y con valores altos de 
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hojarasca, cobertura de matorral y de troncos muertos y de los nutrientes P y K. Estos pastizales 
suelen corresponder a pasillos de bosques (extremo derecho del eje I del DCA), caracterizados 
por la mayor abundancia de especies nativas como Osmorhiza chilensis, Acaena ovalifolia y 
Adenocaulon chilense, y por la no nativa Galium aparine y, en general, aumentó la cobertura 
relativa de especies con hábito forestal.  
Las coordenadas del eje I del DCA mostraron una correlación altamente significativa con los 
índices de diversidad de los mismos. La correlación es alta tanto para el índice de riqueza total de 
especies y de diversidad biológica de Shannon (H’), como para la riqueza de especies nativas y 
de no nativas. El signo de estas correlaciones da idea de una tendencia a aumentar el valor de 
estos índices hacia el extremo izquierdo del eje I de la ordenación que se corresponde con una 
mayoría de pasillos de pradera. Sin embargo, el porcentaje de especies nativas respecto del total 
y su cobertura relativa aumentaron en los pastizales de bosque menos parecidos florísticamente a 
los anteriores. Considerando todas las observaciones, la posición en el transecto a lo largo de las 
dos formaciones vegetales se correlacionó con la variación de tanto la riqueza como la diversidad 
biológica (r de Pearson = 0,572 y 0,494, respectivamente; p<0,05); se observó lo mismo en las no 
nativas (r de Pearson = 0,681; p<0,05), pero no en las nativas (r de Pearson = 0,082; p>0,05). 
La segunda tendencia de variación florística (eje II del DCA) segrega bien algunos pasillos de 
bosque. Este eje se correlacionó con la cobertura de la vegetación herbácea y con las variables 
de PPN y consumo animal. Este resultado podría estar indicando un uso diferencial del espacio 
por parte de estos últimos (mayor o menor intensidad de pastoreo) afectando así la composición 
de los pastizales. Los pastizales situados en el extremo superior del eje II presentaron altos 
valores de cobertura de herbáceas, PPN y consumo animal, de materia orgánica en el suelo y de 
otros nutrientes edáficos (N en las dos formas y K), y estuvieron caracterizados por especies tanto 
no nativas (Dactylis glomerata, Veronica serpyllifolia, Galium aparine y en menor medida Stellaria 
media) como nativas (Calceolaria biflora, Osmorhiza chilensis y Bromus setifolius). En estos 
pastizales predominaron las especies gramíneas y las especies con hábito indiferente. Los 
pastizales en el extremo inferior, que presentaban menor cobertura de herbáceas y menor PPN y 
consumo, estuvieron caracterizados por las nativas Acaena ovalifolia, Fragaria chiloensis y la no 
nativa Hypochoeris radicata. En general, este eje la riqueza de especies nativas, el porcentaje que 
éstas representan de la riqueza total y su cobertura relativa tendieron a disminuir hacia el extremo 
con más cobertura de herbáceas, más PPN y más consumo.  
Para observar con mayor detalle la variación exclusivamente espacial de las cuatro parcelas 
contempladas se ha realizado un análisis de ordenación (DCA) con los datos florísticos 
registrados en los pasillos de cada una de ellas, consideradas por separado. El resultado de la 
ordenación anterior, sin apenas diferencias entre los dos años muestreados, justifica que estos 
análisis se hayan realizado con los datos de un único año (se seleccionó el año 2007 porque era 
más representativo de las condiciones meteorológicas promedio). La Figura 4 muestra la posición 
de los pasillos en el plano factorial formado por los dos ejes principales de la ordenación. En todos 
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los casos, los primeros ejes de las cuatro ordenaciones segregan los pasillos de bosque (hacia el 





















































Figura 4. Posición de los 40 pasillos de cada una de las cuatro parcelas muestreadas (a, b, c y d) 
en el año 2007 en el plano definido por los dos primeros ejes del análisis de ordenación (DCA). 
Entre paréntesis se indica la varianza explicada por cada eje. Los triángulos y los círculos  
corresponden respectivamente a los pasillos de bosque y de pradera. 
 
La posición del pasillo en el transecto que atraviesa la parcela y los valores de PAR transmitida a 
través del dosel fueron las variables más relacionadas con el primer eje de la ordenación (Tabla 3) 
en todas las parcelas analizadas. Otras variables también se correlacionaron con este eje en 
alguna de las parcelas, como es el caso de la cobertura de herbáceas, que muestra una alta 
correlación con la variación florística de los pastizales de dos de las parcelas. Sin embargo, las 
variables de interés ganadero como la PPN y el consumo animal solamente se correlacionaron 
con la tendencia principal de variación florística en una de ellas (parcela b; los valores de estas 
variables aumentaron en la misma medida que aumenta la cantidad de PAR) y esta tendencia no 
se observó con claridad en el resto de las parcelas contempladas. 
Las especies que caracterizaron los extremos de variación florística, coincidieron en varias de las 
parcelas analizadas. En el caso de los pasillos de praderas, fueron Acaena pinnatifida, Cerastium 
arvense, Hypochaeris radicata, Holcus lanatus y Taraxacum officinale, en su mayoría especies no 
nativas con hábito no forestal. Los pastizales con una composición florística más diferente a los 
anteriores, por lo general de zonas de bosque, se caracterizan por especies nativas como Acaena 
ovalifolia y Osmorhiza chilensis. Los valores de riqueza total, de diversidad biológica (H’ Shannon) 
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y de riqueza de especies no nativas manifiestan en todas las parcelas una variación significativa 
con la principal tendencia de variación florística detectada por los primeros ejes de las 
ordenaciones. La tendencia observada es a aumentar los valores de estos índices hacia el 
extremo negativo de los ejes, que aglutinan una alta proporción de pasillos de praderas. Un 
resultado a destacar es que la variación de la riqueza total coincidió con la variación de la riqueza 
de no nativas, mientras que sólo en una de las cuatro parcelas se detectó una relación 
significativa entre la principal tendencia florística con la riqueza de especies nativas.  
La segunda tendencia de variación florística estuvo relacionada con diferentes variables 
dependiendo de la parcela. Es posible que estos resultados estén condicionados por la 
composición florística de algunos pasillos singulares dentro de cada parcela, lo que impide que se 
manifieste la misma tendencia de variación florística de los pastizales entre diferentes parcelas y 
enmascara la influencia de otros factores. 
 
Tabla 3. Valores de correlación (r de Pearson) entre las coordenadas de las observaciones (n=10) 
en los dos primeros ejes de la ordenación (DCA) y los valores de un conjunto de variables físicas y 
de vegetación en cada una de las cuatro parcelas muestreadas (a, b, c y d) en el año 2007 (* 
p<0,05; ** p<0,01). Se han seleccionado las variables que se correlacionaron significativamente 
con alguno de los ejes en al menos dos parcelas. 
  Eje I     Eje II       
 a.  b.  c.  d.  a.  b.  c.  d.  
Ambiente Posición en el transecto -0,829 ** -0,876 ** -0,898 ** -0,933 **        
físico PAR transmitida (%) -0,850 ** -0,961 ** -0,888 ** -0,953 **        
 Matorral (%) 0,693 *           
 Suelo desnudo (%) -0,753 *          0,759 * 
 Hojarasca (%)  0,944 **          
 Excrementos (%)    0,724 * 0,898 **      
 N total (%) # -0,773 * -0,915 **  0,955 **        
 N disponible (ppm) # 0,668 *   0,761 *        
 P (ppm) #  0,855 ** 0,927 ** 0,772 *        
 MO (%) # -0,803 **   0,936 **        
Abundancia Acaena ovalifolia  0,808 ** 0,709 * 0,900 **    -0,708 *    
de  Acaena pinnatifida -0,633 *  -0,786 ** -0,732 *        
especies Bromus setifolius  -0,698 * 0,735 *        
 Cerastium arvense  -0,712 * -0,634 *  -0,807 **        
 Dactylis glomerata    -0,649 *  0,850 **   0,687 *  
 Holcus lanatus  -0,767 ** -0,908 **  -0,826 **        
 Hypochaeris radicata   -0,697 * -0,861 ** -0,825 **        
 Rumex acetosella   -0,725 *  -0,757 *        
 Taraxacum officinale -0,818 ** -0,948 ** -0,763 *         
 Trifolium repens  -0,701 * -0,886 **          
 Nativas 0,849 ** 0,961 ** 0,780 **  -0,723 *      
 Anuales -0,808 **   -0,759*  0,666 *      
 Forestales 0,969 ** 0,986 ** 0,974 **         
 No forestales -0,861 ** -0,962 ** -0,936 ** -0,957 **        
Diversidad Riqueza total -0,831 ** -0,956 ** -0,820 ** -0,723 *       -0,696 * 
biológica Shannon (2H’) -0,859 ** -0,949 ** -0,810 ** -0,803 **       -0,633 * 
 Riqueza de nativas   -0,694 *         -0,777 **
 Riqueza de no-nativas -0,864 ** -0,958 ** -0,807 ** -0,724 *                
 Porcentaje de nativas (%) 0,682 * 0,840 **   -0,691 *     0,686 * 
Propiedades Herbáceas (%) -0,727 * -0,957 **          
agronómicas PPN (g m-2) #  -0,894 **   0,693 *      
 Consumo (g m-2) #    -0,863 **        0,805 **         
# n = 9 (variables medidas en los 9 corredores de cada parcela). 
 
Un resultado relevante de los análisis anteriores es el que destaca la relación existente entre la 
variación florística de los diferentes pasillos y su posición en el transecto que recorre cada parcela 
(Tabla 3). Esta relación es recogida por los primeros ejes de las ordenaciones de los pasillos en 
Capítulo 6. Estructura de los pastizales en zonas de contacto bosque/pradera 
101 
todas las parcelas contempladas. El resultado podría indicar que existe redundancia entre 
posición en el transecto y los valores de PAR registrados en los pasillos. Es decir, que los pasillos 
situados en los extremos más alejados de la línea de contacto mostrarían composiciones 
florísticas diferentes, por estar sometidos a valores de PAR también diferentes. Esto sería 
aplicable a los pasillos de bosque, pero no es válido en los pasillos de pradera ya que en ellos los 
valores de PAR son máximos (100%) en todos los casos.  
Para comprobarlo, se han examinado las relaciones entre la posición del pasillo en el transecto y 
los valores de coordenadas de los pasillos en el eje I (Fig. 5). La figura muestra un cambio brusco 
de pendiente en las coordenadas al pasar de los pasillos de bosque a los de pradera. En estos 
últimos la relación lineal de la composición florística con la posición en el transecto se difumina en 
todas las parcelas, salvo en una (parcela c). La escasez de repeticiones en cada parcela impide 
tratar estadísticamente el resultado, pero las gráficas parecen indicar que la tendencia principal de 
variación florística en las zonas de contacto entre bosques y praderas responde a un conjunto 

























































Figura 5. Relación entre la variación principal de la composición florística de los pastizales y la 
posición de los mismos en el transecto que recorre cada parcela de estudio (a, d, c y d). El cuadro 
pequeño muestra la relación de los valores de PAR registrados en cada punto del trayecto. 
 
extinción progresiva de los valores de PAR hacia el interior del bosque explicaría la variación 
florística de los pastizales bajo arbolado, mientras que la heterogeneidad florística de los pasillos 
propios de zonas abiertas de pradera no estaría asociada a la proximidad al contacto con el 
bosque.  
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Para comprobar la hipótesis anterior, se han analizado los dos subconjuntos de pasillos (de 
bosque y de pradera) por separado, con el objetivo de identificar los principales factores 
responsables de la variación florística de cada uno de ellos. Este análisis de los pasillos de 
bosque y de pradera considerados aisladamente confirmó que las tendencias de variación 
florística difieren en cada tipo de formación vegetal, tal y como anunciaban los resultados 
anteriores. La Figura 6 muestra la posición de los pasillos en el plano definido por los dos primeros 
ejes del análisis de ordenación para cada tipo de formación vegetal.  
 































































Figura 6. Posición de los 20 pasillos de bosque (a) y 20 de pradera (b) de las cuatro parcelas de 
estudio (año 2007) en el plano definido por los dos primeros ejes del análisis de ordenación 
(DCA). Entre paréntesis se indica la varianza explicada por cada eje. Los números corresponden a 
la posición de los pasillos en el transecto que recorre las parcelas, desde el situado en el interior 
del bosque (1) hasta el más alejado del mismo (10). 
 
La Tabla 4 informa de los factores que mejor explican las tendencias de variación florística de 
bosques y de praderas. En los pastizales de bosques, la PAR fue la variable que alcanzó valores 
más altos de correlación con las coordenadas del eje principal de la ordenación. En ellos se 
observa una relación significativa con su posición en el transecto. Ambos resultados indican una 
disminución progresiva de PAR, y consecuentemente un cambio de composición, a medida que 
las observaciones se alejan de la línea de contacto con la pradera. Cerca de esta línea la 
composición de los pastizales se caracteriza por una mayor abundancia de Taraxacum officinale, 
Dactylis glomerata, Trifolium repens, Holcus lanatus, y Cerastium arvense y también por una 
mayor cobertura de vegetación herbácea, mayores valores de PPN y mayor consumo animal, así 
como mayor diversidad y riqueza de especies (total, de nativas y de no nativas). Estas variables 
estarían probablemente condicionadas por la mayor disponibilidad de PAR en las proximidades a 
la línea de contacto. En los pastizales de zonas más interiores del bosque, con mayor cobertura 
de hojarasca y de musgos, abundan especies como Acaena ovalifolia y Osmorhiza chilensis, 
ambas nativas.  
La segunda tendencia de variación florística de los pastizales de bosque se relacionó con la 
abundancia de excrementos, cuya mayor recubrimiento estuvo asociado a una mayor abundancia 
de Bromus stamineus y Veronica serpyllifolia y menor de Acaena pinnatifida. El resultado parece 
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indicar una tendencia de variación florística influenciada por el uso diferencial que el ganado hace 
de las zonas del interior del bosque. 
 
Tabla 4. Valores de correlación (r de Pearson) entre las coordenadas de las observaciones (n=20) 
en los dos primeros ejes de la ordenación (DCA) y los valores de un conjunto de variables físicas y 
de vegetación en los pasillos de bosques (a) y praderas (b) analizados por separado (* p<0.05; ** 
p<0.01). Se han seleccionado las variables que se correlacionaron con alguno de los ejes en 
alguno de los tipos de formación vegetal  
  (a) BOSQUES  (b) PRADERAS 
  Eje I Eje II  Eje I Eje II 
Ambiente  Posición en el transecto -0,531*     
físico PAR transmitida (%) -0,707**   --  --  
 Matorral (%) 0,456*   0,522* 0,447* 
 Suelo desnudo (%)        
 Hojarasca (%) 0,692**   0,625**  
 Troncos muertos (%)       
 Excrementos (%)   0,619**  -0,611**  
 Musgos (%) 0,587**     
 N disponible #  0,764**    
 P # 0,452*   -0,599*  
 MO #     0,567* 
 pH #     -0,759** 
Abundancia Acaena ovalifolia Ruiz et Pav, 0,553*      0,459* 
de Acaena pinnatifida Ruiz et Pav,   -0,456*      
especies Adenocaulon chilense       0,507* 
 Bromus setifolius J. Presl   0,525*      
 Cerastium arvense L, -0,495*     -0,741** 
 Crepis capillaris     -0,483 * 
 Elymus angulatus    0,572**   
 Dactylis glomerata L, -0,584**   -0,699**   
 Fragaria chiloensis    0,657**  
 Holcus lanatus L, -0,532*     -0,731** 
 Hypochaeris radicata L, -0,455*   0,854**   
 Madia sativa      -0,652 ** 
 Osmorhiza chilensis H, et A, 0,448*       
 Plantago lanceolata      -0,471* 
 Poa pratensis L.     -0,629**  
 Rumex acetosella L,       -0,612** 
 Taraxacum officinale Weber -0,668**       
 Trifolium repens L, -0,544*       
 Veronica serpyllifolia  0,698**  -0,549*  
 Nativas 0,974**   0,845**  
 Anuales     -0,850** 
 Forestales 0,976**     
 Indiferentes -0,807** 0,689**  -0,922** 0,558* 
 No forestales -0,805**   0,847** -0,470* 
 Gramíneas -0,812** 0,498*  -0,657**  
 Leguminosas -0,621**     
 Otras familias 0,867**   0,764**  
Diversidad  Riqueza -0,731**     
biológica Shannon (2H’) -0,701**   0,786** -0,473* 
 Riqueza de nativas -0,474*   0,745**  
 Riqueza de no nativas -0,743**     
 Porcentaje de nativas (%) 0,633**   0,796**  
Propiedades Herbáceas (%) -0,617**     
agronómicas PPN (g m-2) # -0,646**        
 Consumo (g m-2) # -0,565**         
# n=20 en el bosque y n=16 en la pradera (el corredor central [0m] se considera de bosque).   
 
En los pasillos de pradera la tendencia principal de variación florística estuvo relacionada con la 
cobertura de hojarasca, de matorral y los excrementos de los animales pero, al contrario que los 
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pasillos de bosque, no se relacionó con la posición en el transecto. Los pasillos en el extremo 
derecho del eje principal presentaron mayor abundancia de matorrales y de hojarasca y estuvieron 
caracterizados por Hypochaeris radicata, Fragaria chiloensis y Elymus angulatus y presentaron 
mayores valores de diversidad biológica (H’ de Shannon) y de riqueza de nativas que los 
pastizales en el extremo con menos matorral y menos hojarasca. Los pasillos del extremo opuesto 
estuvieron caracterizados por una mayor abundancia de excrementos y de Dactylis glomerata, 
Poa pratense y Veronica serpyllifolia.  
La segunda tendencia de variación florística de los pastizales de pradera también se relacionó con 
la abundancia de matorrales y fue independiente de las demás variables consideradas. El extremo 
con más matorrales se relacionó con la abundancia de las nativas Adenocaulon chilense y Acaena 
ovalifolia y con menores valores de diversidad biológica (H’ de Shannon). El extremo con menos 
matorrales estuvo caracterizado por las no nativas Cerastium arvense, Holcus lanatus y Rumex 
acetosella. El signo de la correlación con la diversidad biológica es opuesto al de la correlación 
con el eje I, lo que indica una influencia compleja de la cobertura de leñosas (en este caso, 
matorrales) sobre los valores de este parámetro.  
La abundancia de matorrales en las praderas con las variables de vegetación (Fig. 7) se relacionó 
positivamente con la abundancia de especies nativas, pero no con su riqueza ni con las variables 
de interés ganadero (PPN y consumo animal). La cobertura de matorrales tampoco estuvo 













































































Figura 7. Variación de los valores medios de riqueza y la cobertura relativa de las especies nativas 
(a) y las variables productivas (b) con la cobertura de matorrales en las praderas.  
Cobertura de matorral en la pradera (%)
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6.4.  Discusión y conclusiones 
La principal fuente de variación florística de los pastizales en las zonas de contacto entre bosques 
y praderas fue de origen espacial. El efecto de la variación meteorológica interanual fue menos 
relevante que la variación espacial en la composición florística y en los parámetros de diversidad. 
La escasa variabilidad florística interanual manifestada en los pastizales analizados podría estar 
asociada al elevado porcentaje de especies de ciclo de vida perenne y la baja ocurrencia de 
especies con ciclo de vida anual. En los ecosistemas dominados por especies anuales la 
composición florística varía ampliamente entre años (Hobbs y Mooney 1991, Montalvo et al. 1993, 
Knapp et al. 2002, Osem et al. 2002). En nuestro caso, las comunidades herbáceas analizadas 
contienen un porcentaje elevado de especies perennes cuya respuesta a cambios meteorológicos 
interanuales suele ser menos rápida que en los terófitos. Dado que se han contemplado 
solamente dos años de estudio, y además consecutivos, sería recomendable apoyar esta idea con 
datos que incluyan un mayor rango temporal.  
Cuando se analizan las tendencias principales de variación exclusivamente espacial de los 
pastizales, los resultados permiten identificar unos pocos factores relevantes responsables de 
dicha variación. La principal tendencia florística se asocia a la variación en los valores de PAR 
(redundantes con los valores de cobertura de leñosas), y una segunda tendencia superpuesta que 
se relaciona con la diferente capacidad productiva de los bosques y con el uso que el ganado 
hace de los mismos. Estos resultados destacan que la composición florística de los pastizales es 
en gran medida fruto de la combinación de un aspecto estructural de la vegetación (cobertura 
leñosa) y de un componente dinámico o funcional (capacidad productiva) en el que participan 
factores de diferente naturaleza (ambiente físico expresado a través de los valores de PAR y 
comportamiento animal).  
6.4.1. Factores estructurales: Cobertura arbórea y arbustiva 
Los resultados obtenidos apoyan la hipótesis de que la cobertura de arbolado constituye un factor 
principal de influencia sobre la variabilidad florística de los pastizales analizados (Fig. 8a). El 
resultado es coherente con trabajos que han explicado la estructura de las comunidades 
herbáceas con el ambiente lumínico, microclimático y edáfico generado por los árboles en 
bosques tropicales (Kapos 1989, Williams-Linera 1990, Laurance 1991, Young y Mitchell 1994, 
Didham y Lawton 1999, Oosterhoorn y Kappelle 2000) y templados (Bratton 1976, Belsky et al. 
1989, Stoutjesdijk y Barkman 1992, Fraver 1994, Matlack 1994, Chen et al. 1995, Gehlhausen et 
al. 2000, Feldhake 2001, Hildebrand-Vogel 2002, Carabelli et al. 2006, Barbier et al. 2008). La 
radiación transmitida a través del dosel sintetiza adecuadamente la variación de otras variables 
microclimáticas como la temperatura y humedad del aire (Matlack 1993, Barbier et al. 2008) y la 
fertilidad y humedad del suelo (Cadenasso et al. 2003).  
La influencia de la distancia a la zona de contacto se manifestó en los pastizales del interior del 
bosque, y no tanto en los propios de la pradera. Esta relación podría deberse al cambio en el 
ambiente físico y biológico del interior del bosque en la medida que nos alejamos de la zona de 
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contacto. Los pastizales más cercanos al borde recibirían más PAR que los situados en el interior, 
si bien esta circunstancia depende de la estructura (forma y tamaño) del borde (Brothers y Singarn 
1992, Matlack 1993, Chen et al. 1995, Murcia 1995, Jose et al. 1996, Didham y Lawton 1999, 
Fernández et al. 2002, Hufkens et al. 2009), de las características de la mancha de bosque 
(Marchand y Houle 2006) y del tiempo transcurrido desde que se creó el borde (Harper y 
Macdonald 2002, Harper et al. 2005, Alignier y Deconchat 2011). Además, la variación de las 
condiciones físicas en las zonas de borde no suele ser lineal (Cadenasso et al. 1997, Fernández 
et al. 2002, Ries et al. 2004). Las características de la matriz circundante (Kupfer et al. 2006) son 
también condicionantes a tener en cuenta. En cualquier caso el resultado sugiere que la distancia 
al contacto entre los dos tipos de vegetación no es, por sí solo, un indicador de la variabilidad 
florística de estos pastizales, especialmente en el lado de la pradera. 
La tendencia principal de variación florística espacial fue representada por especies 
características de las situaciones más extremas de dicha tendencia. Así, especies como 
Hypochaeris radicata, Taraxacum officinale, Acaena pinnatifida, Cerastium arvense, Trifolium 
repens y Holcus lanatus, en su mayoría especies no nativas adaptadas al pastoreo en sus 
regiones de origen, caracterizaron los pastizales abiertos, mientras que especies como Osmorhiza 
chilensis y Acaena ovalifolia, ambas nativas, caracterizaron los ambientes más sombríos con 
valores bajos de PAR y generalmente alejados de la línea de contacto entre bosques y praderas.  
La variación de los índices de diversidad biológica considerados (riqueza y H’ de Shannon) estuvo 
relacionada con la principal tendencia de variación de la composición florística de los pastizales. 
Ambos índices tendieron a aumentar sus valores en la medida que las condiciones ambientales 
son menos parecidas a las favorecidas por el arbolado más denso (menores valores de PAR). En 
otros bosques templados se ha observado una similar disminución de la riqueza y un aumento de 
la cobertura de herbáceas (Meiners y Pickett 1999). En nuestro caso, el patrón detectado estuvo 
condicionado por el comportamiento de las especies no nativas, siendo estas las principales 
responsables de los cambios de riqueza a lo largo de la variación florística detectada. Los análisis 
de cada una de las cuatro parcelas refuerzan estos resultados, ya que en cada una de ellas se 
observó la misma relación entre la composición florística y los índices de diversidad. En estos 
sistemas, las no nativas están asociadas a la presencia de ganado (Damascos y Rapoport 2002). 
El resultado informa de la capacidad de las especies no nativas, propias de ambientes originales 
poco o nada arbolados, por colonizar zonas de bosque cuya baja cobertura arbolada o su posición 
cercana a zonas de contacto con praderas permite un mayor paso de la radiación solar. En 
consecuencia, la heterogeneidad interna de los bosques, que combinan zonas con mayor o menor 
insolación, a modo de un mosaico de luces y sombras, cobra especial relevancia en este caso 
para explicar la variación florística de los pastizales y ciertos valores de conservación. La 
expresión de la relación entre composición florística e intensidad de pastoreo (estimada como 
consumo animal) fue más consistente cuando se analizaron los pastizales de zonas de bosque, y 
no fue evidente cuando se analizaron pastizales propios de zonas abiertas sin arbolado, 
posiblemente porque en estos últimos la intensidad de pastoreo sea más uniforme espacialmente 
y en los primeros covaría con la cantidad de radiación.  






















































































































↑ Nativas, ↑ Forestales


























Figura 8a. Esquema sintético de las principales tendencias de variación espacial de la 
composición florística de los pastizales de bosques y praderas.  
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Cuando se consideraron aisladamente bosques y praderas, el efecto de la cobertura de leñosas 
sobre la composición florística de los pastizales se expresó de diferente forma en cada tipo de 
vegetación. En los bosques, la principal variación florística estuvo relacionada con los valores de 
PAR que permite trasmitir la diferente cobertura arbolada. Esto condiciona a su vez una menor 
cobertura de herbáceas y mayor abundancia de hojarasca en el suelo de los bosques (Fig. 8b). 
Las tendencias observadas en el conjunto de los pasillos estaban dirigidas por las tendencias de 
la composición florística en el interior del bosque. 
En las praderas abiertas la principal tendencia de variación florística de los pastizales estuvo 
relacionada con la cobertura de matorrales y de hojarasca (esta última probablemente asociada a 
la primera) (Fig. 8c). En el área de estudio, todas las especies arbustivas son nativas y en su 
mayoría caducifolias de medio porte, alrededor de 1,5m (Berberis microphylla, B. serratodentata, 
Maytenus disticha, Ovidia andina, Ribes cucullatum, R. magellanicum); algunas son perennifolias, 
de porte mayor de 1,5 m (Chusquea culeou) o menor de 50 cm (Senecio magellanicus). El 
resultado anterior indica que, en ausencia de cobertura arbórea, los matorrales tienen un papel 
protagonista sobre la composición de los pastizales, en cierta medida equivalente a la ejercida por 
los árboles  (“trubs”: trees and shrubs; Le Houérou 2006). Los matorrales son un factor clave en 
los pastizales de ambientes áridos y semiáridos, por el aporte de hojarasca y su influencia en las 
variables edáficas (Ovalle et al. 1990, Gutierrez et al. 1993, Aguiar y Sala 1994). La acumulación 
de hojarasca condiciona el reciclaje de nutrientes, favoreciendo la devolución al suelo parte de los 
utilizados para el crecimiento de las plantas (Facelli y Pickett 1991), si bien en nuestro caso no se 
manifestó una relación estadística directa entre la abundancia de matorrales y los valores de los 
nutrientes edáficos. El resultado pone en evidencia la relevancia de los matorrales en ambientes 
donde la humedad edáfica no es tan limitante como en los climas desérticos, ya que estos 
consumen en gran medida el agua superficial y dan menos sombra que los árboles, lo que 
constituye efecto beneficioso para las herbáceas (Gómez-Aparicio et al. 2009). 
Las herbáceas que caracterizan pastizales de praderas con más matorral fueron Hypochoeris 
radicata, Fragaria chiloensis y la gramínea nativa Elymus angulatus, por lo general especies de 
hábito no forestal. Las especies propias del extremo contrario (praderas sin matorral) fueron las no 
nativas Dactylis glomerata, Poa pratensis y Veronica serpyllifolia, especies que ya se habían 
relacionado con los pastizales de más alto valor forrajero. La riqueza y la diversidad biológica 
también mostraron, como la composición florística, variación asociada a la cobertura de 
matorrales, y aparentemente independiente de la distancia al contacto con el bosque. No 
obstante, es posible que más lejos de 40 m disminuya el número de las especies herbáceas que 
proliferan en las proximidades de los bosques, bien porque las condiciones sean demasiado 
difíciles o porque la distancia limita la dispersión desde el bosque, lo que haría disminuir la riqueza 
total del pastizal (Meiners y Pickett 1999). Los matorrales en las áreas de praderas podrían 
proporcionar a las plantas herbáceas, protección frente al pastoreo y eventualmente frente a la  
 




















































































↑ Nativas, ↑ Forestales






 Figura 8b. Esquema sintético de las principales tendencias de variación espacial de la 
composición florística de los pastizales de bosque.  
 
 





















↑ Nativas, ↑ No forestales






Figura 8c. Esquema sintético de las principales tendencias de variación espacial de la 
composición florística de los pastizales de pradera.  
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excesiva sequía (Jaksic y Fuentes 1980). La protección frente al pastoreo se manifiesta en estos 
pastizales por la menor cobertura de excrementos asociada a la alta cobertura de matorrales. Este 
efecto de protección beneficia especialmente a algunas nativas en la matriz abierta de pradera, 
típicamente dominada por especies no nativas. El resultado pone de manifiesto la importancia del 
matorral en el sistema ganadero analizado como una valiosa herramienta para conservar 
determinados valores naturalísticos y condicionar la estructura de los pastizales. 
6.4.2. Factores di námicos/funcionales: Capacidad pr oductiva de  los bo sques y 
comportamiento animal  
La diferente capacidad productiva (ambiente más o menos favorable para la producción herbácea) 
encontrada en el interior de las áreas de bosque constituye un factor sintético que añade 
variabilidad florística a los pastizales analizados. Esta capacidad se expresa como un efecto 
funcional relacionado con los valores de producción primaria neta de los pastizales y también con 
el consumo de hierba por los herbívoros (Fig. 8a). Ambos factores están seguramente 
relacionados (de Miguel 1999) y en su origen dependan (aunque no existe evidencia estadística 
de ello) de la cantidad de insolación de cada fragmento de bosque. La consideración conjunta de 
pastizales de bosques y de praderas (con máximos valores de PAR) en un mismo análisis de 
ordenación posiblemente enmascare esta última relación. En cualquier caso, los resultados 
indican una respuesta estructural de los pastizales a las condiciones más o menos favorables del 
interior del bosque para la producción primaria herbácea en la que el comportamiento de los 
grandes herbívoros juega un importante papel. Los animales centrarían su atención en zonas de 
bosque con mayor producción primaria ejerciendo así una influencia superpuesta al origen 
estructural de dicha producción (seguramente mayor insolación) por el efecto del pisoteo o del 
mayor consumo herbáceo. 
La capacidad productiva constituye también un factor principal que explica la segunda tendencia 
de variación florística de los pastizales propios de bosques, pero en este caso expresada por la 
abundancia de ciertos nutrientes y por el aporte de excrementos del ganado (Fig. 8b). El papel de 
estos últimos como fuente de propágalos y de nutrientes, y transportados por los animales de 
unos lugares a otros, es bien conocido (Gómez Sal et al. 1992, de Miguel 1999). Los resultados 
mostraron que los pasillos de bosque donde se encontraron más excrementos presentaron más 
altos niveles de nitrógeno edáfico y en ellos se registró mayor abundancia de gramíneas y de 
especies con hábito forestal indiferente, en concreto de Bromus stamineus y de Veronica 
serpyllifolia; la primera es considerada como una especie de alto interés forrajero (Matthei 1986); 
la segunda es una especie cosmopolita con un amplio rango de tolerancia a condiciones 
climáticas y edáficas. Los resultados apoyan el papel de los excrementos de ganado en la 
fertilización nitrogenada del suelo de los pastizales de bosque (Capítulo 4) y destacan la 
importancia del comportamiento del ganado sobre la composición e interés forrajero de este tipo 
de pastizales.   
Un factor dinámico como el comportamiento diferencial que el ganado hace del territorio se 
encuentra asociado también a la principal tendencia de variación florística de los pastizales de 
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zonas abiertas de pradera (Fig. 8c). Los pastizales con mayor cobertura de matorrales 
presentaron menos excrementos, si bien esta diferencia no afectó su valor de producción primaria 
neta o el consumo animal, ni la fertilidad del suelo. El resultado sugiere que en las praderas la 
influencia del ganado en la composición florística se basa principalmente en su papel como vector 
de dispersión de propágulos (Malo y Suárez 1999) y no tanto en su efecto fertilizador a través de 
los excrementos. Resultados previos (Capítulo 4) ya habían mostrado que la abundancia de 
excrementos no estaba relacionada con la concentración de nutrientes edáficos en las praderas. 
6.4.3. Implicaciones para la gestión ganadera 
Globalmente, la existencia de manchas de bosque en praderas ganaderas favorece más altos 
valores de riqueza y diversidad biológica de los pastizales, ya que el arbolado permite la 
persistencia de especies herbáceas asociadas al arbolado que estarían ausentes en las praderas 
desarboladas.  
Los resultados han destacado la importancia de la estructura y configuración del arbolado en la 
variabilidad florística de los pastizales. La gestión ganadera no sólo debe contemplar la mayor o 
menor cobertura de las manchas de bosque, sino también otras características que tienen que ver 
con las zonas de contacto con las praderas. La estructura de la vegetación arbolada de dichas 
zonas así como el tamaño y la forma de los fragmentos de bosque (más o menos circulares o 
lineales) condicionan la cantidad de luz que entra en los mismos desde las praderas, afectado así 
la estructura de los pastizales. Frente a una posible restauración del paisaje con fines productivos, 
los resultados avalan un diseño lineal de los fragmentos de bosque y un mayor número de 
fragmentos pequeños frente a una misma cobertura continua. Estos aspectos favorecen una 
mayor penetración lateral de la luz en el interior del bosque y con ella una mayor producción 
herbácea que atrae a su vez un mayor consumo por parte del ganado. Esta recomendación 
supone sin embargo una pérdida de especies nativas del sistema, cuyo ambiente más favorable 
se localiza en zonas arboladas muy densas y menores valores de insolación. La conservación de 
valores productivos y de diversidad biológica en los fragmentos de bosque probablemente 
requiera de una combinación de formas y tamaños de estos. En cualquier caso, un ambiente 
forestal heterogéneo que favorezca un mosaico de zonas con diferente grado de insolación 
(valores de PAR) permite el suministro de recursos forrajeros al ganado a la vez que mantener 
valores razonables de diversidad biológica combinando especies nativas y no nativas. Esta 
heterogeneidad genera efectos sinérgicos sobre ciertos valores productivos. Así, por ejemplo, la 
presencia de ganado en el interior del bosque contribuye a mejorar el valor forrajero y naturalístico 
de estos favoreciendo la presencia de gramíneas nativas de calidad como Bromus stamineus.  
Un resultado de interés aplicado es la importancia de los matorrales en la variación de los 
pastizales situados en zonas abiertas de pradera. La presencia de matorrales favorece a ciertas 
especies nativas que posiblemente encuentren cierto cobijo en los mismos en zonas alejadas de 
los bosques. Por el contrario, dicha presencia parece condicionar el pastoreo del ganado, cuyos 
excrementos tienden a acumularse en lugares alejados del matorral. En cualquier caso, la 
cobertura de matorral se expresa en este estudio como una herramienta de enorme interés para 
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gestionar un sistema silvopastoral, tanto por su mayor facilidad de implantación como por la 
equivalencia de su papel funcional respecto al manifestado por el arbolado. En este sentido 
conviene destacar la difícil restauración del paisaje mediante árboles de lenga, con una 
regeneración natural muy limitada (Veblen 1989, Mascareño 1987, Veblen et al. 1979). Además, 
algunos matorrales podrían ser utilizados por el ganado para para ramoneo (“quila”, Chusquea 
culeou; Veblen et al. 1979) o como recurso complementario en la explotación ganadera (“calafate”, 
Berberis mycrophylla; “uvilla”, Ribes magellanicum). El estudio muestra una correlación entre la 
variación florística de los pastizales y sus valores de diversidad biológica. Este patrón se observa 
a varias escalas de detalle espacial (a escala de parcela y de cada formación vegetal). Por lo 
general, cuanto más abierta es la vegetación arbolada más diversidad se encuentra, si bien esta 
suele estar dominada por especies no nativas. Por el contrario, en las zonas de praderas abiertas 
este tipo de especies tiende a resguardarse en zonas con abundante matorral, donde se registra 
también una mayor diversidad total. El resultado debería ser tenido en cuenta a la hora de diseñar 
un plan de manejo ganadero.  
La promoción de pastizales con determinada composición florística (por ejemplo la deseada con 
fines forrajeros) supone de forma consecuente un cambio apreciable en los valores de riqueza 
total y de especies nativas. Ambas características mantienen una fuerte dependencia y una 
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7. Respuesta de los pastizales al abandono ganadero reciente 
 
7.1. Introducción 
El pastoreo con ganado doméstico es una de las principales actividades humanas en los bosques 
templados del sur del continente americano (Relva y Veblen 1998, Vázquez 2002, Kitzberger et al. 
2005, Relva et al. 2010, Quinteros et al. 2012). En la Patagonia chilena, los grandes fuegos de 
principios del siglo XX y la introducción del ganado condujeron a la deforestación de grandes 
superficies de bosque nativo (Veblen y Lorenz 1988), y al desplazamiento de grandes herbívoros 
silvestres como el huemul (Hippocamelus bisulcus) y el guanaco (Lama guanicoe) (Jaksic et al. 
2002). El paisaje resultante de tales incendios es un mosaico con fragmentos de bosque nativo en 
una matriz general de praderas dedicadas a la explotación ganadera (Veblen et al. 1996). En 
ambos tipos de comunidades coexisten especies nativas de la Patagonia chilena y argentina con 
especies no nativas (principalmente euromediterráneas), algunas introducidas deliberadamente 
por los colonos por su interés forrajero (Silva et al. 1999).  
En el contexto del Cambio Global, el abandono de la actividad ganadera es un proceso frecuente 
en varias regiones en el mundo con importantes consecuencias ambientales y socioeconómicas 
(Lyuri 2008). En la Patagonia, la reducción de la frecuencia de fuegos y de la carga de herbívoros 
observadas en las últimas décadas (Veblen y Lorenz 1988, Veblen y Markgraf 1988, Kitzberger y 
Veblen 1999, Gowda et al. 2012) podrían estar favoreciendo una respuesta de las comunidades 
biológicas similar al proceso de abandono cuyas consecuencias ecológicas son objeto de atención 
constante por parte de la ecología teórica (Clements 1916, Margalef 1963, Connell y Slatyer 1977, 
Crawley 1983, Pickett et al. 1987, Milchunas et al. 1988, Smith y Huston 1989, Hobbs y Huenneke 
1992, Milchunas y Lauenroth 1993, Grime et al. 1997, Díaz et al. 2001, Kahmen y Poschold 2004, 
Cingolani et al. 2005a, McIntyre y Lavorel 2007). Caracterizar dicha respuesta no sólo aporta 
información científica relevante sino que también puede ser de gran utilidad para evaluar y 
dimensionar las estrategias para una gestión silvopastoral coherente con las potencialidades del 
medio. Una estrategia metodológica habitual para entender el efecto del pastoreo es comparar la 
respuesta de la vegetación al abandono ganadero, con la observada considerando una 
explotación activa. El experimento permite comprobar ciertas hipótesis asumidas en el proceso de 
cambio de los ecosistemas tras una perturbación (sucesión ecológica) y sus implicaciones en la 
gestión agronómica de la explotación ganadera. 
Varios trabajos han destacado los efectos del pastoreo sobre la dinámica de regeneración natural 
de los bosques patagónicos (Relva y Veblen 1998, Pastur et al. 2002, Vázquez 2002, Cavieres y 
Fajardo 2005, Kitzberger et al. 2005, Blackhall et al. 2008, Vila y Borrelli 2011) y sobre la 
estructura de los pastizales bajo el dosel arbóreo, si bien estos últimos han sido objeto de una 
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menor atención (Relva et al. 2010, Quinteros et al. 2012). Esto contrasta con el amplio 
conocimiento existente sobre la estructura y la dinámica sucesional de las comunidades de 
pastizal de otras regiones en el mundo (Pineda et al. 1981a, Gómez Sal 1986, Milchunas et al. 
1988, Noy-Meir et al. 1989, McNaughton 1985, González Bernáldez 1991, Hobbs y Mooney 1995, 
Knapp et al. 1999, Meiners et al. 2002, Eriksson et al. 2002, Kahmen y Poschlod 2004, Peco et al. 
2006, Moola y Vasseur 2008, García-Ruiz y Lana-Renault 2011, Pakeman 2011). 
El pastoreo con ganado es uno de los factores más importantes en la estructura y dinámica de las 
comunidades de pastizal, modificando su composición florística y diversidad (Crawley 1983, 
McNaughton 1985, Milchunas et al., 1988, 1989, Pacala y Crawley 1992, Milchunas y Lauenroth 
1993, Hobbs 1996, Collins et al. 1998, Stohlgren et al. 1999, Adler et al. 2001, Díaz et al. 2001, 
Olff y Ritchie 1998, De Bello et al. 2006, Asner et al. 2009), así como su biomasa y tasa de 
renovación (Margalef 1974, McNaughton 1979, Huntly 1991, Oesterheld et al. 1992, Milchunas y 
Lauenroth 1993, de Mazancourt et al. 1998, de Mazancourt y Loreau 2000, Leriche et al. 2001). 
En algunos pastizales, una carga ganadera adecuada (Connell 1978) promueve altos valores de 
producción primaria neta, diversidad biológica y valor bromatológico en los pastizales 
(McNaughton 1979, Casado et al 1985, Montalvo et al. 1988, McNaughton et al. 1989) mientras 
que en condiciones de abandono, la biomasa acumulada que no consume el ganado induce 
importantes cambios en las comunidades (Margalef 1974) y puede limitar el desarrollo de algunas 
especies herbáceas (Montalvo 1992). La respuesta de las comunidades de pastizal al pastoreo ha 
dado lugar a un cuerpo teórico y empírico considerable que pretende identificar las características 
morfológicas y funcionales más relevantes relacionadas con esta actividad (McIntyre et al. 1999), 
así como los atributos (estados posibles de esas características que representa cada especie) 
afectados positiva o negativamente por la misma (Montalvo et al. 1991, Lavorel et al. 1999, Díaz et 
al. 2001, Cingolani et al. 2005b, de Bello et al. 2005, 2006, Díaz et al. 2007, Kahmen y Poschlod 
2008). La interpretación de la respuesta del conjunto de atributos que se expresan en cada 
especie da lugar a diferentes estrategias (o síndromes de respuesta) para defenderse o tolerar el 
pastoreo (Grime et al. 1997, Lavorel et al. 1997, Landsberg et al. 1999, Westoby 1998, Kahmen y 
Poschold 2004, 2008, de Miguel et al. 2010).  
El presente trabajo identifica y caracteriza la respuesta de las comunidades herbáceas al cese del 
pastoreo (abandono ganadero) en cuatro zonas de contacto entre bosque nativo de lenga y 
praderas. Se analiza la respuesta de tres aspectos estructurales de los pastizales: composición 
florística, diversidad biológica y ciertos atributos morfofuncionales. El objetivo no es tanto describir 
el proceso de sucesión secundaria de un pastizal abandonado, sino caracterizar las diferencias 
existentes entre este último y otro cercano sometido a un pastoreo activo. Los resultados son 
interpretados en función de la combinación de dos aspectos principales: abandono/pastoreo activo 
y efecto del arbolado/no efecto del arbolado. Se pretende identificar patrones de respuesta en 
función de cada aspecto mencionado y de su combinación (diseño bifactorial). Esta combinación 
de factores (pastoreo y arbolado) se ha explorado pocas veces (Belsky et al. 1993b). Es 
importante destacar que la respuesta es caracterizada después de un año de abandono del 
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pastoreo por grandes herbívoros (abandono reciente), quedando pendiente de estudio una 
caracterización a más largo plazo. 
Las hipótesis propuestas se refieren a la convergencia florística entre los pares de cuadrantes del 
diseño bifactorial: tipo de uso (abandono/pastoreo activo) y tipo de formación vegetal (efecto del 
arbolado/no efecto del arbolado. Asumiendo un enfoque sucesional determinista (Clements 1916), 
cabe pensar que en un escenario de abandono ganadero, se observe con el tiempo un mayor 
parecido entre los pastizales de bosque abandonado y de pradera abandonada (convergencia 
sucesional) y un progresivo menor parecido entre los pastizales de bosque abandonado y pradera 
bajo pastoreo activo (divergencia sucesional). La convergencia o divergencia mencionadas en sus 
parámetros estructurales (composición florística, diversidad biológica, atributos morfo-funcionales) 
debería ser tanto más evidente cuanto mayor sea el tiempo transcurrido desde el cese del 
pastoreo (Casado et al. 1985, Noy-Meir et al. 1989, Pucheta et al. 1998, Olff y Ritchie 1998, Peco 
et al. 2006, Golodets et al. 2010). En nuestro estudio el tiempo transcurrido desde el abandono es 
sólo de un año, por lo que las respuestas observadas podrían resultar menos evidentes que las 
planteadas en las hipótesis. 
El cambio en la composición florística como consecuencia de los cambios de uso ganadero 
(pastoreo/abandono) implica el reemplazo o sustitución de unas especies por otras. Estos 
cambios en la estructura de los pastizales asociados al abandono ganadero se han estudiado en 
el contexto de la sucesión ecológica, identificándose para cada ecosistema las especies o grupos 
de especies propias de cada estado sucesional, en pastizales mediterráneos (Pineda et al 1981a, 
Casado et al. 1985, Gómez Sal et al. 1986, Puerto et al. 1990, Peco et al. 2006) y otro tipo de 
pastizales (Matlack 1994, Meiners et al. 2002, Kahmen y Poschlod 2004). Generalmente, estos 
cambios también alteran la diversidad biológica de la comunidad. La teoría de la perturbación 
intermedia (Connell 1978) predice que la diversidad será máxima a niveles intermedios de 
pastoreo, como resultado de la coexistencia de un elevado número de especies asociada a una 
perturbación moderada que impide que las especies desplieguen todo su potencial competitivo, 
como se ha comprobado en muchos pastizales sometidos a pastoreo continuado (Huston 1979, 
1994, Milchunas et al. 1988), La ausencia y la intensificación del pastoreo disminuirían la 
diversidad de especies (Huston 1979) debido en el primer caso a la dominancia de algunas que 
capitalizarían mejor los recursos disponibles y en el segundo a la imposibilidad de recuperar la 
biomasa perdida, aunque estos efectos dependen de la disponibilidad de recursos y la historia de 
pastoreo (Milchunas et al. 1988, Proulx y Mazumder 1998, Cingolani et al. 2005a).  
En relación con las características morfo-funcionales, la mayoría de los trabajos han estudiado su 
respuesta a alguno de los dos factores considerados de forma aislada. Por ejemplo, en una 
revisión exhaustiva del efecto del pastoreo en diversos sistemas de pastizal, Díaz y colaboradores 
(2007) afirman que el pastoreo favorece principalmente a las especies con ciclo de vida más corto 
(anuales frente a perennes), a las plantas bajas frente a las altas, y a las que crecen postradas 
frente a las que crecen preferentemente en vertical. Así, la ausencia de pastoreo favorecería a las 
especies herbáceas perennes de porte erecto, mientras que las postradas o en roseta y las 
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anuales tenderían a desaparecer (Noy-Meir et al. 1989). La superficie foliar específica (SLA, por 
sus siglas en inglés) es la relación del área foliar por unidad de biomasa de las hojas (Cornelissen 
et al. 2003). El SLA, o su inverso el LMA (Poorter et al. 2009), informan de varios caracteres que 
describen la forma y comportamiento fisiológico de las plantas. Las especies con alto SLA suelen 
tener mayor capacidad fotosintética y respiratoria, y mayor tasa de crecimiento (Reich et al. 1997), 
así como mayor concentración de nutrientes (nitrógeno y minerales) y agua (Poorter et al. 2009). 
Es común utilizar este parámetro en la descripción de las estrategias de las plantas (Grime et al. 
1997, Westoby et al. 2002) frente a diferentes factores ambientales, ya que éste sitúa a la 
especies en un gradiente ‘adquisitivo-conservativo’ (Díaz et al. 2004) que expresa el compromiso 
entre la inversión energética que hace la planta en maximizar la obtención de recursos y su 
crecimiento vegetativo (especies con SLA alto, estrategia ‘adquisitiva’), frente a maximizar la 
acumulación de estos recursos y su persistencia (especies con SLA bajo, estrategia 
‘conservativa’) (Reich et al. 1997 y Wright et al. 2004 identifican un gradiente similar, que 
denominan ‘leaf economics spectrum’). En relación con la respuesta morfo-funcional a los cambios 
de uso ganadero, generalmente se acepta que las especies con SLA más alto (crecimiento más 
rápido) presentan mayor tolerancia al pastoreo (Díaz et al. 2001). Además, existe evidencia 
empírica de que las especies con SLA más bajo son evitadas por los herbívoros (Pérez-
Harguindeguy et al. 2003), lo que expresaría cierta resistencia al pastoreo. Pero el efecto del 
arbolado afecta también de manera compleja a las características morfo-funcionales de la 
comunidad. Para maximizar la captura de radiación, bajo el arbolado predominarían las hojas más 
grandes, con SLA más alto y planas, o el crecimiento preferentemente vertical, respecto a las 
zonas desarboladas (Givnish 1986, Chapin et al. 1990). La interacción de ambos factores 
(pastoreo y arbolado) complica el pronóstico por la aparición de correlaciones entre los atributos 
(Lavorel y Garnier 2002) y porque puede generar escenarios biofísicos complejos. Por ejemplo, la 
mayor acumulación de biomasa por el abandono ganadero puede reducir la insolación a nivel del 
suelo, imitando así el efecto de sombra que proporciona el dosel arbóreo.  
 
7.2.  Material y métodos 
Se distribuyeron cuatro parcelas (80 x 10m) en la zona de contacto entre bosques densos y 
praderas, según la descripción realizada en el Capítulo 2.  
Se determinaron las coberturas por especie herbácea y demás variables de físicas y de 
vegetación (recubrimientos leñosos, herbáceas, hojarasca, suelo desnudo, troncos caídos y 
excrementos, radiación PAR y propiedades fisicoquímicas del suelo), la PPN y el consumo por 
parte del ganado según la metodología descrita en el Capítulo 2.  
Los registros de las variables de vegetación fueron realizados en dos años consecutivos (2007 y 
2008) y durante el periodo de máximo crecimiento vegetativo (diciembre-enero). Los datos se 
refirieron a cada uno de los 10 pasillos que recorren los dos transectos (cercado y no cercado) de 
cada una de las cuatro parcelas seleccionadas. Algunas variables, como la producción primaria 
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neta (PPN) y el consumo del ganado fueron registradas en el área comprendida entre pasillos 
contiguos (denominados corredores). 
Con los valores de abundancia de las especies se determinó la riqueza (número total de especies 
presentes) en cada pasillo o conjunto de pasillos dependiendo de la escala de análisis espacial, 
de cada parcela y para cada año de estudio (Magurran 1988).  
 
Tabla 1. Lista de características morfo-funcionales y sus correspondientes atributos utilizados para 
caracterizar las especies. Se indica la relación estadística de los atributos con los grupos de 
especies clasificadas por su origen (nativa o no nativa), grupo taxonómico (gramíneas, 
leguminosas y resto), hábito forestal (forestal, no forestal o indiferente al ambiente forestal) y nicho 
espacial (generalista, especialista, nicho intermedio). La tabla proporciona el valor de la 
probabilidad asociada al estadístico exacto de Fisher (p) de las asociaciones estadísticamente 
significativas (p<0,05), y el signo de la asociación: (+) más o (-) menos especies de las que se 
esperarían por azar.  
Características Atributos Grupo de especies asociado 
Ciclo de vida 1,2,3,4 1. Anuales  
2. Perennnes  
Altura (cm) 4,5,6,7 3. Bajo (<16)  
4. Medio (16-30)  
5. Alto (>30) (+) Gramíneas (p = 0,016) 
Palatabilidad 4,8,9 6. Bajo (+) Hábito forestal (p = 0,009) 
7. Medio  
 8. Alto (-) Hábito forestal (p = 0,032); (+) Gramíneas (p=0,001); (-) Otras familias (p = 0,001) 
Esfuerzo reproductivo  
(% biomasa 
reprod./vegetativa) 10,11 
9. Bajo (+) Hábito forestal (p = 0,039) 
10. Medio  
11. Alto (+) Gramíneas (p = 0,002); (-) Otras familias (p < 0,001) 
Forma principal de 
crecimiento 3,12,13 
12. Horizontal (+) Otras familias (p = 0,001); (+) Gramíneas (p =0,027) 
13. Vertical (+) Gramíneas (p = 0,004); (-) Otras familias (p = 0,015) 
14. Roseta (+) Compuestas (p = 0,047) 
Órganos clonales 
3,7,11,13,18 
15. Sí (+) Otras familias (p = 0,027) 
16. No  
Inclinación de las 
hojas16,17 
17. Hojas planas (< 45º) (+) Hábito forestal (p = 0,047) 
18. Hojas inclinadas (>45º) (+) Gramíneas (p = 0,026) 
Área foliar (mm2) 6,14,15 19. Bajo (<200)  
20. Medio (200-600)  
21. Alto (>600) (+) Hábito forestal (p = 0,044) 
SLA (mm2 mg-1) 4,5,6,19 22. Bajo (<16)  
23. Medio (16-30) (+) Hábito no forestal (p = 0,038) 
24. Alto (>30)  
Referencias bibliográficas utilizadas para la selección de las caracteristicas: 1 (McIntyre et al. 1999), 2 (Aerts y Chapin 
2000), 3 (Kahmen et al. 2002), 4 (Díaz et al. 2007), 5 (Westoby 1998), 6 (Westoby et al. 2002), 7 (Gross et al. 2009), 8 
(Cingolani et al. 2005b), 9 (Perez-Harguindeguy et al. 2003), 10 (Obeso 2002) 11 (Moola y Vasseur 2008), 12 (Landsberg 
et al. 1999), 13 (Kleyer 1999), 14 (Ackerly y Reich 1999), 15 (Ackerly et al. 2002), 16 (Niinemets y Fleck 2002), 17 (Falster 
y Westoby 2003b); 18 (Huber et al. 2008), 19 (Poorter et al. 2009). 
 
Las especies fueron clasificadas por su origen nativo o no nativo, por grandes grupos taxonómicos 
(gramíneas, leguminosas y resto) y por una clasificación elaborada previamente por nosotros en el 
Capítulo 5: hábito forestal (forestal, no forestal o indiferente al ambiente forestal) y nicho espacial 
(generalista, especialista, nicho intermedio). También se calculó la riqueza media o densidad de 
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especies considerando la clasificación por su origen, grupo taxonómico, hábito forestal y nicho 
espacial en cada pasillo o conjunto de ellos. 
Las especies fueron también caracterizadas en función de 8 características morfo-funcionales 
cuya relación con el arbolado  y con el pastoreo ha sido suficientemente documentada (Tabla 1). 
Cada especie fue asignada a 2 ó 3 atributos de cada característica morfo-funcional, obteniéndose 
un total de 22 atributos. La asignación se realizó utilizando información bibliográfica de individuos 
adultos tipo de cada especie  en estado de floración que fueron recolectados en la zona de 
estudio entre los meses de febrero y marzo de 2008. Los valores de área foliar y área foliar 
específica (SLA) se cuantificaron en el laboratorio midiendo el área de 10 hojas de al menos 5 
individuos diferentes de cada especie extraídos al azar del conjunto de las parcelas (Garnier et al. 
2001, Cornelissen et al. 2003).  
La asociación significativa entre el carácter nativo o no nativo de la especie, su nicho espacial y su 
hábito forestal con los atributos morfo-funcionales se determinó mediante el test exacto de Fisher 
calculado sobre tablas de contingencia de 2 x 2. 
7.2.1. Enfoque metodológico utilizado  
La respuesta de los pastizales al abandono ganadero se abordó analizando las diferencias entre 
los pares de transectos cercado y no cercado, en cada año de estudio. Este enfoque pretende 
ajustarse a los objetivos del estudio, que no sonl tanto describir los cambios temporales 
(sucesionales) que se producen en un pastizal cuando este es abandonado como caracterizar las 
diferencias existentes entre estos cambios y los acontecidos en los pastizales sometidos a un 
pastoreo activo. Por ello, la estrategia metodológica empleada ha sido la de comparar las 
características de los pastizales cercados y no cercados en el año 2008 y descontar las 
diferencias encontradas derivadas de la variabilidad espacial inicial de dichos pastizales 
(diferencias entre ellos en 2007). De esa forma se calcula una diferencia neta que describe la 
distinta evolución de los pastizales sometidos a cada tipo de uso. Esto permite observar si la 
dinámica de las comunidades vegetales analizadas tras el abandono reciente es parecida o no a 
la observada en los pastizales pastoreados, lo que evita confundir el efecto del abandono 
ganadero con el efecto de la variación meteorológica interanual (que puede ser muy relevante al 
considerar sólo un año de abandono) y elaborar también interpretaciones útiles para la gestión. El 
año 2007 es por tanto utilizado como referencia de la variabilidad espacial inicial existente entre 
los transectos, ya que en dicho año todos los pastizales estaban sometidos al pastoreo extensivo. 
De acuerdo a lo anterior, se han calculado las diferencias netas observadas en los pastizales 
descontando a las diferencias observadas en 2008 las ya existentes en 2007: 
Δ neta (X) = (Xcercado – Xno cercado) 2008  –  (Xcercado – Xno cercado) 2007 
siendo X la variable de respuesta analizada en cada caso. Diferencias netas positivas indican que 
las diferencias entre  pasillos (o conjuntos de pasillos) equivalentes de los dos transectos de una 
misma parcela habrían aumentado en 2008, es decir, tras un año de abandono ganadero los 
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transectos se diferenciaban más de lo que se diferenciaban en 2007, lo que se interpreta como un 
divergencia de tendencia derivada del abandono ganadero. 
Se analizaron 4 variables respuesta relativas a la estructura de los pastizales: composición 
florística, riqueza de especies, atributos morfo-funcionales y agrupaciones de especies en función 
de diferentes criterios (nativa o no nativa, ciclo de vida, grupo taxonómico y hábito forestal) . La 
composición florística y la riqueza se analizaron separadamente en cada una de las cuatro 
parcelas de estudio. En el análisis de los grupos de especies y sus atributos morfo-funcionales, las 
parcelas se consideraron conjuntamente en los análisis estadísticos. 
Para analizar la respuesta de la composición florística, en cada año de estudio se calculó la 
disimilitud florística entre los pares cercado y no cercado de cada parcela. El análisis se realizó a 
diferentes escalas de detalle espacial, con el objetivo de detectar la escala a la que los patrones 
de repuesta se manifiestan más nítidamente (escala de máxima segregación espacial), desde la 
escala de mayor detalle posible (pasillos) hasta la de menor detalle (dos manchas de bosque vs 
pradera) generada mediante la reunión progresiva de los pasillos contíguos.  
En cada año de estudio, la disimilitud florística se calculó también entre todas las posibles 
combinaciones de cuadrantes del diseño factorial de cada parcela: manchas de bosque, pradera, 
cercado y no cercado, (Figura 2). Como índice de disimilitud se utilizó el de Sørensen 
estandarizado (coeficiente de Kulczynski o distancia Manhattan; Faith et al. 1987) con los datos de 




Figura 2. Ejemplo de interpretación del cambio florístico observado tras un año de abandono 
ganadero entre los pares de cuadrantes del diseño factorial de cada parcela analizada. El color de 
las flechas indica el signo de la diferencia: flechas negras (diferencia neta positiva, divergencia 
florística: la disimilitud aumenta en el segundo año) y flechas blancas (negativo, convergencia 
florística: la disimilitud disminuye en el segundo año). El grosor de las flechas es proporcional a la 
magnitud (valor absoluto) de las diferencias. El ejemplo incorpora las hipótesis de trabajo: 
convergencia de los pastizales de bosque y de pradera sometidos a abandono ganadero (H1) y 
divergencia entre los pastizales de bosque abandonados y los de praderas bajo pastoreo activo 
(H2). 
 
En cada año de estudio, los valores medios de abundancia y de riqueza de diferentes grupos de 
especies entre los dos tipos de uso se compararon utilizando modelos lineales mixtos. Estos 
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modelos minimizan la existencia de posibles autocorrelaciones espaciales de los pasillos y la de la 
variabilidad asociada a un factor (aleatorio) (Raudenbush y Bryk 2002, Diez y Pulliam 2007). En 
este caso, se evaluó el efecto del año (factor fijo) considerando la variabilidad asociada a los 
pasillos y a las parcelas (factores aleatorios).  
Para detectar las respuestas de la riqueza al tratamiento se cuantificaron los reemplazos de las 
especies reemplazadas entre los dos años. Así, de contaron las especies que apareciendo en el 
segundo año estaban ausentes en el primer año, y las que estando presentes en el primero 
desaparecieron en el segundo. Los reemplazos se registraron en los bosques y praderas cercados 
y no cercados de todas las parcelas analizadas.  
Para detectar la significación estadística de tales reemplazos con la naturaleza de las especies 
(nativas, forestales, gramíneas, etc.) y con los atributos morfo-funcionales se utilizaron “perfiles de 
frecuencias corregidas” (PFC). Este método compara el número de presencias de cada grupo de 
especies en cada estado de la variable considerada con el número de presencias en el conjunto 
de los estados posibles (Godron et al. 1965, Gómez Sal 1982). En nuestro caso se consideraron 
dos estados posibles de la variable: modifican su presencia entre años (bien porque la especie 
aparece en el segundo año cuando estaba ausentes en el primero, o bien porque estando 
presente en el primero, no aparece en el segundo), o no la modifican. Se consideraron 
separadamente los dos tipos de uso (abandono ganadero vs pastoreo activo).  
El cálculo de las frecuencias corregidas requiere calcular previamente las denominadas 
frecuencias relativas, que resultan de dividir la frecuencia absoluta del grupo de especies 
considerado (número de veces que el grupo es registrado) en un tipo concreto de uso, por el 
número total de registros de dicho grupo en dicho tipo de uso. La frecuencia corregida se obtiene 
dividiendo la frecuencia relativa por la frecuencia media del grupo en el conjunto de las 
observaciones. Así, 
 
  Modifican su presencia  
  sí no  
Grupos  Presentan atributo ‘x’ a b m = a+b 
de especies No presentan atributo ‘x’ c d n = c+d 
  r = a+c s = b+d N = m+n+r+s 
 
    a / r   
PFC =   
   m / N 
Esta medida de frecuencia corregida da idea de la “importancia” del grupo entre las especies que 
modifican su presencia. Un valor de PFC igual a la unidad indica indiferencia del grupo de 
especies por ese estado de la variable; valores tanto menores o mayores indican sensibilidad 
negativa o positiva, respectivamente. Los límites utilizados como rechazo de indiferencia que se 
consideran habitualmente son 0,75 para sensibilidades negativas y 1,2 para sensibilidad positiva 
(Gómez Sal 1982, de Miguel 1989, Cuevas Moreno 2003). 
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Los modelos mixtos se calcularon en el entorno de programación R (versión 2.11.1) con la librería 
nlme (Pinheiro y Bates 2000). Para los demás análisis estadísticos se utilizaron los programas 
STATGRAPHICS Plus Version 5.0 y SPSS 19.0. 
 
7.3. Resultados 
7.3.1.  Respuesta de la composición florística de los pastizales  
La Figura 3 muestra los valores de disimilitud (índice de Sørensen) entre pares de pasillos o 
grupos de pasillos en cada año de estudio (2008 y 2007), y la diferencia neta  entre ambos para 
tres escalas de detalle espacial. Los pastizales tendieron a aumentar su parecido florístico 
(menores valores de disimilitud) en los transectos en la medida en que disminuyó la escala 
espacial de análisis. Esta tendencia se observó tanto en los valores de cada año como en las 
diferencias netas entre ellos. La escala de mayor detalle (pasillo) reveló la mayor variabilidad de 
valores de disimilitud, que además fueron generalmente más altos (menor parecido florístico) en 
los pasillos de bosque que en los de pradera (Fig 3A). A escala de menor detalle los valores 
absolutos de disimilitud florística, netos y de cada año, disminuyeron notablemente. Este resultado 
sugiere que el efecto del abandono en la composición florística implica a factores que actúan 
sobre todo a escala de gran detalle espacial (pasillo). Sin embargo, los valores netos de disimilitud 
deben ser interpretados también en función de su signo. Aunque las diferencias florísticas entre 
los pastizales abandonados y los sometidos a pastoreo activo son pequeñas, como así denuncian 
los bajos valores absolutos netos de disimilitud encontrados (la mayoría eran cercanos a 0), 
dichos valores son positivos o negativos según los casos, sin que se observe un patrón de 
respuesta relacionado con la posición que ocupan en el transecto. Cuando dicho transecto se 
divide en tres grandes sectores (mancha de bosque, borde y pradera), son las zonas de borde 
(pasillos de contacto entre bosque y pradera) los que presentan los valores netos de disimilitud 
más próximos a cero (Fig 3B). A la escala de menor detalle espacial (dos manchas de bosque y 
pradera), son las praderas las que registran los valores netos de disimilitud más próximos a cero, 
generalmente negativos. Los bosques presentan tanto valores negativos como positivos, según la 
parcela (Fig 3C). Puede por tanto destacarse que a todas las escalas espaciales consideradas los 
resultados muestran una respuesta errática de la composición florística de los pastizales al 
abandono reciente, resultado que es particularmente notable en los bosques.  
La Figura 4 sintetiza las diferencias florísticas netas (diferencia florística en el año 2008 menos la 
diferencia florística inicial, sin abandono, en 2007) entre todos los pares de cuadrantes que 
resultan de combinar los dos factores utilizados en el diseño factorial de las parcelas: dos tipos de 
formación vegetal (bosque y pradera) y dos tipos de uso (abandono y pastoreo activo). La figura 
da idea de la respuesta diferencial de los pastizales de bosque y de pradera al abandono reciente 
de la actividad ganadera y permite su comparación con la evolución de los pastizales sometidos al 
pastoreo extensivo tradicional. 
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Considerando el conjunto de las parcelas analizadas no se observa ninguna regularidad clara en 
la respuesta florística de los pastizales al abandono ganadero. Aunque en general predomina la 
convergencia florística entre los pares de cuadrantes (flechas blancas) no se observa un mismo 
comportamiento de ninguno de ellos en las cuatro parcelas analizadas. Cada parcela manifiesta 
una respuesta florística diferente al resto.  
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Figura 3. Valores de disimilitud florística (índice de Sørensen) entre pastizales recientemente 
abandonados y pastoreados en cada parcela analizada (a, b, c y d) y año de estudio (2007: 
símbolos negros; 2008: símbolos blancos), considerando diferentes escalas espaciales 
(agrupaciones progresivas de los 10 pasillos contiguos). Los cuadros pequeños muestran la 
diferencia neta de disimilitud florística entre años; valores positivos indican aumento de la 
disimilitud en el segundo año (divergencia florística) y los negativos disminución (convergencia 
florística).  
 
El resultado no permite confirmar las hipótesis inicialmente planteadas. Al cabo de un año de 
abandono ganadero, solamente en una parcela se observó divergencia en la composición 
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(situación H2 en la Figura 2). Por el contario, en la mayoría de las parcelas se observa una 
convengencia florística entre ambos tipos de comunidades, siendo este el patrón más regular de 
los encontrados. Además, sólo en dos de las cuatro parcelas se detecta una convergencia en la 
composición florística de los pastizales abandonados de pradera y de bosque (situación H1 en la 
















Figura 4. Diferencias netas de disimilitud florística entre años de estudio calculadas entre todos los 
posibles pares de cuadrantes en los bosques y praderas cercados y no cercados de cada parcela 
(a, b, c y d). El color de las flechas indica el signo de la diferencia: las flechas negras indican  
divergencia florística (la disimilitud aumenta en el segundo año:) y las flechas blancas indican 
convergencia florística (la disimilitud disminuye en el segundo año:). El grosor de la flecha es 
proporcional al valor numérico de la diferencia.  
 
Las diferencias de estructura entre los pastizales pastoreados y recientemente abandonados se 
han caracterizado también analizando la respuesta de las especies de herbáceas clasificadas en 
función de varios criterios: nativas y no nativas, ciclo de vida (anuales y perennes), grupo 
taxonómico (gramíneas, leguminosas y resto), hábito forestal (forestales, no forestales e 
indiferentes) y nicho espacial (generalista, especialista y nicho intermedio). Las diferencias de 
abundancia de estos grupos de especies entre los pastizales cercados y no cercados en cada año 
se muestran en la Tabla 2. 
Los resultados no mostraron cambios significativos de abundancia de ninguno de los grupos de 
especies al abandono reciente de los pastizales de bosque. Las únicas diferencias significativas 
entre tipos de especies se observaron en las praderas, en concreto en especies nativas, 
leguminosas y de hábito forestal indiferente. Sin embargo estos cambios no son de gran 
relevancia ya que no superaron el 10% de la abundancia relativa del grupo. La cobertura de 
nativas aumentó en promedio un 6,8%, mientras que las leguminosas disminuyeron un 8,8%, y un 
6,4% las especies de hábito forestal indiferente. La cobertura de especies con diferente tipo de 
nicho espacial (generalista, intermedias, indiferente) no manifestaron cambios significativos, si 
bien  las especies generalistas mostraron una tendencia marginalmente significativa (p=0,072) a 
disminuir su abundancia en las praderas abandonadas. 
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Tabla 2. Diferencias intra e interanuales de cobertura de distintos grupos de especies entre los 
pastizales cercados y no cercados de bosques y praderas. Los signos positivos indican que la 
cobertura era mayor dentro del cercado dentro de cada año analizado. El valor de t de Student se 
calcula con las diferencias de cobertura entre años transformadas por el logaritmo +1; para cada 
modelo se indica el valor del estadístico t, la probabilidad asociada (p) del factor fijo (año) y la 
varianza explicada por el factor aleatorio (pasillos anidados en parcelas). Se destacan en negrita 
las diferencias significativas. Letras diferentes indican diferencias significativas entre años. n=80  
 
 BOSQUES   a PRADERAS  
  2007  2008  Año t (p) 
Parcela { Pasillo
% varianza 2007




 +2,6  0,5 (0,652) 44,8% -3,8b +3,0a 2,8 (0,011) 52,6% 
Gramíneas -1,3  +4,1  1,3 (0,245) 51,5% -4,5 -1,3 1,0 (0,331) 54,5% 
Leguminosas -1,5  -4,3  -0,8 (0,444) 20,1% +3,3a -5,5b -3,7(0,002) 0,1% 
Otras familias +2,8  +0,3  -0,3 (0,763) 48,2% +1,2 +6,9 1,9 (0,074) 58,7% 
Hábito forestal -0,2  -1,1  -0,1 (0,966) 55,0% +1,1 +1,4 0,1 (0,932) 67,1% 
Hábito no-forestal +4,4  +0,4  -0,8 (0,452) 0,1% -2,2 +3,8 1,4 (0,188) 63,8% 
Hábito indiferente -4,2  +0,7  1,1 (0,290) 48,7% +1,1a -5,3b 2,5 (0,023) 63,8% 
Nicho generalista 3,9  0,6  -0,6 (0,552) 0,1% -1,2 -5,9 -1,9 (0,072) 45,5% 
Nicho especialista -0,2  -0,7  -0,4 (0,695) 0,1% -2,0 0,8 1,6 (0,122) 30,6% 
Nicho intermedio -3,7  0,1  1,2 (0,275) 0,1% 3,3 5,1 0,9 (0,393) 32,0% 
 
7.3.2.  Respuesta de la riqueza de especies  
La Figura 5 muestra las diferencias de riqueza de especies entre los pares de cuadrantes 
cercados y no cercados en cada año, considerando separadamente los bosques y las praderas. 
La gráfica informa también de la diferencia neta de riqueza entre los dos años analizados 
(diferencias entre cuadrantes observadas en 2008 menos las observadas en el 2007).  
Las tendencias observadas en los pastizales de bosque difirieron de las observadas en los 
pastizales de pradera. En los bosques, las diferencias netas entre años son siempre negativas, lo 
que indica que la riqueza de las zonas cercadas fue menor tras un año de abandono ganadero. 
Por el contrario en todas praderas las diferencias netas fueron positivas, es decir, en las praderas 
cercadas la riqueza de especies tras un año de abandono ganadero fue mayor.  
El estudio del cambio de presencia (reemplazo) de las especies dentro y fuera de los cercados 
permitió profundizar en las tendencias observadas. De las 33 especies registradas en total, la 
mayoría modificaron su presencia en algún cuadrante de alguna parcela, tanto dentro como fuera 
de los no cercados. Sólo cuatro especies no se ajustaron a esta tendencia ya  que no modificaron 
su presencia (Arrhenatherum elatius, Dactylis glomerata, Geranium magellanicum, Taraxacum 
officinale). Para identificar la naturaleza de las especies que manifestaban reemplazo en los 
pastizales pastoreados y en los abandonados, dicho reemplazo se relacionó con diferentes 
tipologías de las especies mediante Perfiles de Frecuencias Corregidas (PFC). Los resultados se 
muestran en las Tabla 4 a y 4b e informan del tipo de especies que tienden a aparecer y 
desaparecer en los diferentes cuadrantes de nuestro diseño bifactorial.  
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En los bosques recientemente abandonados, la disminución neta de riqueza observada (Figura 5) 
se explica porque aparecieron menos especies de las que lo hicieron en los bosques pastoreados 
(5 y 13 especies, respectivamente); mientras que el número de especies que desaparecieron fue 
similar en los dos tipos de uso (11 especies dentro y 14 especies fuera de los cercados). Los 
resultados de la Tabla 4 indican que el abandono ganadero en los bosques favorece la presencia 
de especies nativas, indiferentes al ambiente forestal, en detrimento de las de hábito forestal y no 
forestal, y con nicho especialista en detrimento de las generalistas.  
 





















































































































































Figura 5. Diferencia absoluta de riqueza de especies entre los pastizales cercados y no cercados 
de bosques y praderas en cada parcela de estudio (a, b, c y d) y en cada año de estudio. Se 
muestra también la diferencia neta (Δ) entre años (2008 menos 2007). Se señalan en negro las 
diferencias positivas (incremento relativo de riqueza dentro del cercado) y en blanco las negativas 
(disminución relativa de riqueza dentro del cercado). Las dos barras cruzando el eje de abscisas 
indican la ausencia de diferencia. 
 
Las nativas resultaron favorecidas por el abandono ganadero, ya que tendieron a aparecer (Tabla 
4a) y no a desaparecer (Tabla 4b) dentro de los cercados. El abandono favorece también a 
especies de gramíneas respecto a sus homólogos pastoreados. En el caso de las leguminosas, su 
respuesta es poco nítida ya que solamente hay dos especies de este grupo (Trifolium repens y 
Vicia nigricans). Las especies de habito forestal indiferente fueron altamente reemplazadas 
(muchas de ellas aparecieron y desaparecieron) dentro y fuera del cercado, pero mostraron una 
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fuerte tendencia a aparecer dentro de los cercados. Las tendencias observadas en relación con el 
nicho espacial de las especies indicaron que en los bosques abandonados tendieron a aparecer 
especies especialistas en mayor medida que en los bosques pastoreados, en detrimento de las 
generalistas, que suelen permanecer presentes fuera de los cercados.  
 
Tabla 4. Número de especies reemplazadas en los bosques y praderas sometidos a pastoreo 
activo (transecto no cercado) y abandonados (transecto cercado). La intensidad y signo de la 
relación se indican mediante símbolos que expresan el valor de los Perfiles de Frecuencias 
Corregidas (PFC): +++ (PFC>2); ++ (2<PFC<1,5); + (1,5<PFC<1,2); - (0,75<PFC<0,5); -- 
(PFC<0,5); --- (PFC=0); la ausencia de símbolo indica indiferencia. 
 
(a) especies que aparecen en 2008 y estaban ausentes en 2007 
 BOSQUES    PRADERAS     
Grupo de especies 
No cercado Cercado No cercado  Cercado
TOTAL 13 5 5 7 
Nativas 5 3(+) 5(++) 4(++) 
No nativas 8 2(-) 0(---) 3 
Gramíneas 3(+) 2(++) 1 1(-) 
Leguminosas 0(---) 1(+++) 0(---) 0(---) 
Compuestas 1(--) 0(---) 1 1(-) 
Otras familias 9(+) 2(-) 3 5(++) 
Hábito forestal 3 0(---) 0(---) 2(++) 
Hábito no forestal 6 1(--) 2 5(+) 
Hábito indiferente 4 4(+++) 3(++) 0(---) 
Nicho espacial generalista 1(--) 0(---) 0(---) 2(-) 
Nicho espacial especialista 7(++) 2(+++) 3(++) 4(+++) 
Nicho espacial intermedio 5(++) 3(++) 2(++) 1(-) 
 
 
(b) especies que desaparecen en 2008 y estaban presentes en 2007 
 BOSQUES    PRADERAS     
Grupo de especies 
No cercado Cercado) No cercado  
Cercado
TOTAL 14 11 11 4 
Nativas 5 3(-) 8 (++) 4(++) 
No nativas 9 8(+) 3 (-) 0(---) 
Gramíneas 2 3 3 8(++) 
Leguminosas 1 1(+++) 1 (+) 0(--) 
Compuestas 4(+) 2 1 (-) 2(+++)
Otras familias 7 5 6 1(-) 
Hábito forestal 3 2(-) 4 (++) 2(+++)
Hábito no forestal 5 5 3 (-) 1(--) 
Hábito indiferente 6 4(+) 4 1(-) 
Nicho espacial generalista 4(-) 3(-) 2 (--) 2 
Nicho espacial especialista 5(+) 4(+) 5 (+) 2(++) 
Nicho espacial intermedio 5(+) 4 4 (+) 0(---) 
 
Por su parte, en las praderas abandonadas aparecieron 7 especies y desaparecieron 4, mientras 
que en las pastoreadas aparecieron 5 y desaparecieron 11. Esto explica el aumento neto de 
riqueza observado en las praderas cercadas (Figura 5). Las praderas tras un año de abandono 
tendieron empobrecerse en especies gramíneas y compuestas (Tabla 4b) y a enriquecerse en 
especies de otras familias (Tabla 4a). Las especies nativas mostraron un alto reemplazo y 
tendieron a permanecer presentes tanto en las praderas cercadas como no cercadas. En las 
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praderas pastoreadas tendieron a desaparecer las especies forestales y a aparecer las 
indiferentes, mientras que las praderas abandonadas tendieron a empobrecerse en indiferentes; 
en éstas últimas se observó un alto reemplazo de especies de hábito forestal y una tendencia a 
aumentar las no forestales. En praderas cercadas y no cercadas, se observa un alto reemplazo de 
especies especialistas en su nicho espacial así como de nicho intermedio, con la diferencia de que 
en las cercadas tienden a aumentar las especialistas y a disminuir las de nicho intermedio.  
7.3.3. Respuesta de características morfo-funcionales  
La caracterización morfo-funcional de las especies registradas en las parcelas de estudio se 
muestra en la Tabla 6. El reemplazo de especies en los pastizales se ha relacionado también con 
los atributos morfo-funcionales de las especies, en especial con aquellos que guardan relación 
con el efecto de la  sombra y del pastoreo. Los resultados se muestran en la Tabla  5.  
Las plantas anuales muestran una fuerte dinámica de reemplazo en los bosques no cercados. En 
estos hay varias incorporaciones y desapariciones de este tipo de especies. Este patrón no se 
observa en los bosques cercados, donde la aparición de nuevas especies estuvo asociada 
negativamente con el ciclo de vida anual. La respuesta de las plantas anuales muestra también 
una fuerte dinámica de reemplazo en las praderas, tanto en las zonas cercadas como no 
cercadas. 
La altura de las especies mostró respuestas diferentes dentro y fuera de los cercados. En los 
bosques y las praderas pastoreados, las especies que aparecieron eran en su mayoría de baja 
altura. Sin embargo, al cesar el pastoreo, la respuesta difirió entre bosques y praderas. En los 
bosques cercados tendieron a aparecer especies de mayor altura, mientras que en las praderas 
cercadas se observó una fuerte tendencia a desaparecer de las especies de altura intermedia, y 
las especies más altas y más bajas tendieron a permanecer presentes. 
Las especies de palatabilidad media fueron altamente reemplazadas en bosques y en praderas, 
tanto en transectos pastoreados como abandonados. El resultado del balance global de especies 
reemplazadas señala que los bosques abandonados, al contrario que en los pastoreados, 
tendieron a enriquecerse en especies con palatabilidad elevada y desaparecieron varias especies 
con palatabilidad media, mientras que esta tendencia no fue evidente en las praderas. En ellas, al 
cesar el pastoreo, tienden a desaparecer las especies de palatabilidad más baja. En general, 
puede decirse que el abandono ganadero promueve un aumento de la palatabilidad del pastizal.  
La respuesta al abandono ganadero de las especies clasificadas por su esfuerzo reproductivo no 
se manifestó con claridad en bosques ni praderas. La respuesta de la forma principal de 
crecimiento indicó que las rosetas tendieron a desaparecer en los bosques, tanto pastoreados 
como abandonados. En las praderas la respuesta fue diferente: en las pastoreadas, las rosetas 
tendieron a aparecer, mientras que en las abandonadas éstas tendieron a desaparecer. Las 
especies de crecimiento preferentemente vertical tendieron a desaparecer en las praderas 
pastoreadas. Respecto a los atributos foliares, la tendencia más clara fue la sensibilidad positiva  
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Tabla 5. Número de atributos reemplazados en los bosques y praderas sometidos a pastoreo 
activo (transecto no cercado) y abandonados (transecto cercado). La intensidad y signo de la 
relación se indican mediante símbolos que expresan el valor de Perfiles Frecuencias Corregidas 
(PFC): +++ (PFC>2); ++ (2<PFC<1,5); + (1,5<PFC<1,2); - (0,75<PFC<0,5); -- (PFC<0,5); --- 
(PFC=0); la ausencia de símbolo indica indiferencia. 
 
(a) especies que aparecen en 2008 y estaban ausentes en 2007 
  BOSQUES x  xPRADERAS x  
Carácter Atributos No cercado Cercado No cercado Cercado
Ciclo de vida Anual 4(+) 0(---) 3(+++) 3(++) 
 Perenne 9 5 2(-) 15 
Altura (cm) Bajo (<16) 4(+) 1 3(++) 3(+) 
 Medio (16-30) 6 1(--) 1(--) 3 
  Alto (>30) 3(-) 3(++) 1 1(-) 
Palatabilidad  Bajo 4 0(---) 0(---) 1 
 Medio 7(+) 2 4(++) 5(+) 
  Alto 2(--) 3(++) 1(-) 1(--) 
Esfuerzo reproductivo 
(% biomasa  
reprod./vegetativa) 
Bajo 4 2(+) 1 1(-) 
Medio 5 1(--) 2 4(+) 
Alto 4 2(+) 2 2 
Forma principal de 
crecimiento  
  
Horizontal 3 3 1(--) 3 
Vertical 3 2(++) 1 1 
Roseta 7 0(---) 3(++) 3 
Órganos clonales  sí 4 2 0(--) 2 
 no 9 3 5(+) 5 
Inclinación de las hojas Hojas planas (<45º) 8 0(---) 2(-) 5(+) 
 Hojas inclinadas (>45º) 5 5(+++) 3(+) 2(-) 
Área foliar (mm-2) Bajo (<200) 6(+) 2(+) 4(+++) 4(++) 
 Medio (200-600) 3 2(+) 1(-) 0(---) 
  Alto(>600) 4 1(-) 0(--) 3(+) 
SLA (mm2 mg-1) 
Bajo (<16) 3(++) 0(---) 0(---) 0(---) 
Medio (16-30) 7 4(+) 2 3 
Alto (>30) 3 1(-) 3(++) 4(++) 
 
 
(b) especies que desaparecen en 2008 y estaban presentes en 2007 
  BOSQUES x  xPRADERAS x  
Carácter Atributos No cercado Cercado No cercado Cercado
Ciclo de vida Anual 5(++) 2 2 1(+) 
 Perenne 9 9 9 3 
Altura (cm) Bajo (<16) 4(+) 4(+) 1(--) 0(---) 
 Medio (16-30) 5 4 5 4(+++) 
  Alto (>30) 5 3 5(+) 1 
Palatabilidad  Bajo 3 0(---) 2 1(++) 
 Medio 8(+) 7(+) 5 2 
  Alto 3(-) 4 4 1(-) 
Esfuerzo reproductivo 
(% biomasa  
reprod./vegetativa) 
Bajo 4 1(--) 3 1 
Medio 5 5 4 1(-) 
Alto 5 5(+) 4 2(+) 
Forma principal de 
crecimiento  
  
Horizontal 6 4 4 1(-) 
Vertical 2(-) 2 4(+) 1(+) 
Roseta 6(+) 5(+) 3 2(++) 
Órganos clonales  sí 4 4 3 1(-) 
 no 10(+) 7 8 3 
Inclinación de las hojas Hojas planas (<45º) 7 6 6 3(+) 
 Hojas inclinadas (>45º) 7 5 5 1(-) 
Área foliar (mm-2) Bajo (<200) 7(++) 6(+) 3 1(-) 
 Medio (200-600) 4 4(+) 3 1 
  Alto (>600) 3(-) 1(--) 5(+) 2(++) 
SLA (mm2 mg-1) Bajo (<16) 3(+) 1(-) 2 1(+) 
Medio (16-30) 8 8(+) 8(+) 2 
Alto (>30) 3 2(-) 1(--) 1 
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Tabla 6. Caracterización morfo-funcional de las especies herbáceas.  
 










Acaena ovalifolia Ruiz et Pav. Rosaceae forestal perenne sí horizontal 2 1 no 1 3 2 
Acaena pinnatifida Ruiz et Pav. Rosaceae no forestal perenne sí horizontal 2 1 sí 1 2 1 
Adenocaulon chilense Less. Compositae forestal perenne no roseta 2 1 sí 1 3 2 
Arrhenatherum elatius (L.) P.Beauv. Poaceae no forestal perenne no vertical 3 3 sí 3 3 3 
Bromus setifolius J. Presl. Poaceae indiferente perenne no vertical 3 3 sí 3 2 2 
Calceolaria biflora Lam. Scrophulariaceae forestal perenne no roseta 2 1 no 2 3 2 
Cerastium arvense L. Caryophyllaceae no forestal anual no horizontal 1 2 sí 2 1 3 
Cerastium glomeratum Thuill. Caryophyllaceae indiferente anual no horizontal 1 2 sí 1 1 3 
Crepis capillaris (L.) Wallr. Compositae no forestal anual no roseta 2 2 sí 3 1 2 
Dactylis glomerata L. Poaceae indiferente perenne no vertical 3 3 sí 3 3 3 
Elymus angulatus spp. Poaceae no forestal perenne no vertical 3 3 sí 3 3 2 
Festuca spp. Poaceae no forestal perenne no vertical 2 3 sí 3 1 2 
Fragaria chiloensis (L.) Duch. Rosaceae no forestal perenne sí horizontal 2 1 sí 3 3 1 
Galium aparine L. Rubiaceae forestal anual no vertical 3 1 no 2 1 2 
Geranium magellanicum Hook. f. Geraniaceae no forestal perenne sí horizontal 1 2 no 1 2 2 
Geum magellanicum Pers. Rosaceae forestal perenne no roseta 3 2 sí 1 3 2 
Holcus lanatus L. Compositae no forestal perenne no vertical 3 3 sí 3 2 3 
Hypochaeris radicata L. Poaceae no forestal perenne no roseta 1 2 no 2 2 1 
Madia sativa Mol. Compositae indiferente anual no roseta 2 2 sí 3 2 1 
Myosotis stricta Link ex Roem.Schult. Boraginaceae no forestal anual no roseta 1 2 sí 2 1 3 
Osmorhiza chilensis H. et A. Umbeliferae forestal perenne sí horizontal 2 2 no 2 3 3 
Plantago lanceolata L. Plantaginaceae no forestal perenne no roseta 2 2 no 2 3 1 
Poa pratensis L. Poaceae indiferente perenne sí roseta 3 3 sí 3 1 2 
Rumex acetosella L. Polygonaceae indiferente perenne sí horizontal 2 2 sí 2 1 2 
Silene magellanica (Desr.) Bocquet Caryophyllaceae no forestal perenne no roseta 1 2 sí 2 1 3 
Stellaria media (L.) Vill. Caryophyllaceae forestal anual no horizontal 2 2 sí 1 1 3 
Taraxacum officinale Weber Compositae no forestal perenne no roseta 2 3 no 2 3 2 
Trifolium repens L. Leguminosae indiferente perenne sí horizontal 2 3 no 2 2 2 
Urtica dioica L. Urticaceae forestal perenne sí vertical 3 1 no 1 3 2 
Veronica arvensis L. Scrophulariaceae no forestal anual no horizontal 1 2 no 2 1 3 
Veronica serpyllifolia L. Scrophulariaceae indiferente perenne no horizontal 1 2 no 2 1 2 
Vicia nigricans Hook. et Arn. Leguminosae indiferente perenne sí horizontal 3 3 sí 1 2 2 
Viola maculata Cav. Violaceae forestal perenne sí roseta 1 2 no 3 2 2 
(1) 1: bajo, 2: medio, 3: alto; (2) 1: <= 15, 2: 16-30, 3: > 30 cm; (3) 1: <=200, 2: 200-600, 3: >= 600mm2; (4) 1: <16, 2: 16-30, 3: >31 mm2 mg-1. 
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de las hojas inclinadas en los bosques abandonados. En estos bosques no aparecieron especies 
con SLA bajo, que sí aparecieron fuera del cercado. En las praderas recientemente abandonadas 
destaca la tendencia a que aparezcan especies con hojas inclinadas, sean éstas pequeñas o 
grandes; en las praderas pastoreadas, se mantiene la tendencia de las hojas pequeñas, y las 
hojas grandes e inclinadas tienden a desaparecer. Las tendencias de SLA fueron similares entre 
praderas con diferente tipo de uso: en ambas tendieron a aparecer especies con SLA alto, y las 
pastoreadas además tendieron a empobrecerse en especies de SLA medio. 
 
7.4.  Discusión y conclusiones 
7.4.1. Caracterización ecológica de la variación florística 
La ausencia de una diferencia florística clara entre pastizales abandonados y bajo pastoreo activo 
puede deberse a dos características generales del sistema analizado. Por una parte, la 
dominancia de especies herbáceas con ciclo de vida perenne (véase el Capítulo 5) y por otra las 
bajas temperaturas medias del área de estudio. La respuesta de las especies al pastoreo depende 
en gran medida de su capacidad de permanencia en las siguientes generaciones. En el caso de 
las especies perennes la permanencia se asocia fundamentalmente a su capacidad de 
supervivencia (Milchunas y Lauenroth 1993), mientras que en las anuales se ésta depende de su 
capacidad de crecimiento y de fabricar semillas antes de ser cortadas por los herbívoros (Pineda 
et al. 1981a,b, Montalvo et al. 1993, Knapp et al. 2002, Osem et al. 2002, de Miguel et al. 2005, 
Acosta et al. 2008, Golodets et al. 2010). En una zona sin pastoreo activo, las especies perennes 
mantienen fácilmente su supervivencia lo que explicaría el escaso cambio florístico observado tras 
un año de abandono en pastizales con un alto porcentaje de este tipo de especies. Las bajas 
temperaturas provacarían un cierto retraso en la manifestación de la respuesta de la vegetación al 
abandono, ya que los procesos fisiológicos son más lentos (producción y respiración de plantas y 
de microorganismos del suelo) que en ecosistemas más cálidos (Eviner y Chapin 2003).  
De acuerdo con lo planteado en las hipótesis de este capítulo, y asumiendo un enfoque sucesional 
determinista, cabría esperar que el cese de la actividad ganadera provocara una convergencia en 
la composición florística de los pastizales de pradera y de bosque sometidos a abandono 
ganadero (cercados). Por el contrario, lo esperable bajo el mismo enfoque sería encontrar una 
divergencia progresiva de la estructura de los pastizales de bosque abandonados y los de 
praderas bajo pastoreo activo. Sin embargo, tras un año de abandono ganadero no se observan 
patrones claros de respuesta de los pastizales que permitan confirmar tales hipótesis. Es probable 
que un solo año de abandono no sea suficiente para poner de manifiesto esos patrones. Aunque 
el enfoque metodológico utilizado permite aislar el efecto del abandono de la variabilidad florística 
interanual, es probable que esta última enmascare las tendencias de respuesta de los pastizales 
al abandono ganadero, que se hubieran expresado en caso de haber contemplado un periodo 
temporal más largo.  
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No obstante, los resultados revelaron algunas diferencias entre los pastizales bajo arbolado y de 
praderas en la respuesta de la composición florística y la riqueza de especies. Por un lado, la 
divergencia florística entre las zonas abandonadas y sometidas a pastoreo fue más notable en las 
praderas que en los bosques. En estos últimos, las respuestas fueron erráticas, lo que se podría 
interpretarse como un mayor retraso (quizás por un proceso de histéresis) en dicha respuesta 
respecto a las praderas. En cualquier caso, el resultado avala la necesidad de implementar un 
enfoque más complejo y dinámico de los cambios temporales que acontecen en este tipo de 
ecosistemas, cuyas tendencias a corto plazo no se ajustan a un modelo sucesional determinista. 
En general, se observa una fuerte dinámica de reemplazo de especies tanto en bosques como en 
praderas. Sin embargo, el número de reemplazos es menor en zonas abandonadas que bajo 
pastoreo activo, lo que apoya la importancia del pastoreo como agente dinamizador de la 
estructura de las comunidades herbáceas (McIntyre et al. 1999, Díaz et al. 2007).  
La respuesta de la riqueza de especies al abandono ganadero difirió entre las formaciones de 
bosque y de pradera abierta. En los bosques, las zonas recientemente cercadas perdieron 
especies respecto a las pastoreadas, ya que en los cercados se incorporaron menos especies de 
las que se incorporaron fuera. Por el contrario, el las praderas se observó un incremento de 
riqueza de especies en los pastizales abandonados respecto a los pastoreados que se explicó 
porque dentro de los cercados tendieron a permanecer presentes más especies que fuera de los 
mismos. El resultado sugiere que el abandono ganadero promueve la permanencia (en la pradera) 
o el mayor desarrollo de determinadas especies en detrimento de otras (en el bosque), en 
definitiva, la estabilidad del conjunto de las especies que componían la comunidad en el momento 
inicial, antes de cesar el pastoreo. Además, el pastoreo pareció favorecer la convergencia en la 
estructura de los pastizales de bosques y praderas. Los pastizales de bosque tienen típicamente 
menos especies que los de pradera (véase el Capítulo 3) y, al cesar el pastoreo, estas diferencias 
se acentuaron (la riqueza aumentó en las praderas y disminuyó en los bosques). En otras 
palabras, sería precisamente el pastoreo el responsable de atenuar las diferencias de riqueza 
inherentes a cada tipo de formación vegetal, es decir, de mantener una estructura florística más 
homogénea entre las dos formaciones vegetales. Este efecto atenuador también se refiere a la 
composición de especies, ya que los pastizales pastoreados de bosque y de pradera tendieron a 
parecerse más entre sí mientras que esta convergencia florística fue menos evidente en los 
abandonados. Otras trabajos han sugerido un efecto similar (Milchunas et al. 1988, Coughenour 
1991, Peco et al. 2006), que se explicaría porque el ganado promueve la distribución homogénea 
de los recursos edáficos, agua y nutrientes, y de los propágulos (Gómez Sal et al. 1992, Malo y 
Suárez 1995, Bertiller y Bisigato 1998, Haynes y Cronin 2006).  
El aumento de riqueza en los pastizales de pradera abandonados contradice la expectativa inicial, 
y no coincide con la alta diversidad florística detectada en muchos sistemas ganaderos extensivos 
sometidos a una carga apropiada de ganado (Connell 1978, Milchunas et al. 1988, Huston 1994). 
A largo plazo, las condiciones impuestas por la presencia del ganado (extracción de biomasa, 
pisoteo, aporte de excrementos, etc.) probablemente aumenten la riqueza respecto a los 
pastizales no pastoreados, tanto de bosque como de pradera. Pero a corto plazo, el efecto del 
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pastoreo sobre la diversidad biológica puede manifestarse como la pérdida eventual de más 
especies que las promovidas o mantenidas por el mismo. En las praderas, el aumento de riqueza 
podría deberse a la mera acumulación de especies no consumidas por el ganado durante el 
primer año desde el cese del pastoreo, y que la influencia positiva del pastoreo en la diversidad se 
manifieste con un tiempo de abandono más prolongado. Sin embargo en los bosques, habría 
prevalecido el efecto del ganado como agente dispersor, y en su ausencia menos especies se 
habrían incorporado. En cualquier caso, los resultados animan a disponer de datos a más largo 
plazo sobre la evolución de las parcelas estudiadas, para lo cual recientemente se han iniciado 
nuevos muestreos de composición de las mismas (en colaboración con el INIA chileno) con la 
intención de repetirlos cada cinco años.  
7.4.2. Respuesta de las espe cies nativ as y no nativ as al aban dono gan adero 
reciente 
Las especies nativas disminuyeron en número en las praderas abandonadas respecto a las 
pastoreadas, pero aumentaron su abundancia. En otras palabras, el crecimiento de algunas 
especies nativas se vio favorecido al cesar el pastoreo en estos pastizales, en detrimento de otras 
nativas y no nativas que disminuyeron su abundancia o desaparecieron. El resultado indica que 
las especies herbáceas nativas no constituyen un grupo de respuesta uniforme al abandono 
ganadero en las praderas abiertas: algunas desaparecieron al abandonar y otras aumentaron su 
cobertura en ausencia del ganado. Los grandes herbívoros silvestres que históricamente han 
pastoreado estos sistemas, como el huemul y el guanaco, podrían haber favorecido la persistencia 
de especies nativas tolerantes al pastoreo, en coexistencia con otras que respondían 
negativamente al mismo (Damascos y Rapoport 2002, Carabelli et al. 2006). Como resultado, 
actualmente ambos tipos de especies nativas forman parte de las comunidades herbáceas de 
estos fragmentos remanentes de bosque. En los pastizales bajo arbolado abandonados no se 
observó el mismo resultado, probablemente por su respuesta más tardía al abandono ganadero. 
En ellos la riqueza de nativas tendió a aumentar, en coherencia con el aumento del número de 
especies con hábito forestal. Es previsible que un abandono ganadero más prolongado de los 
pastizales de bosque favorezca especialmente a las nativas asociadas al arbolado, ya que éstas 
probablemente sean más intolerantes a la presencia del ganado (Damascos y Rapoport 2002). 
7.4.3. Caracterización de la  respuesta morfo-funcional de  lo s pa stizales al 
abandono ganadero  
La interpretación de las tendencias de los atributos morfo-funcionales en los pastizales 
pastoreados y abandonados permitió definir las estrategias de las especies en las dos situaciones 
de explotación ganadera. Respecto a la respuesta al pastoreo, los pastizales de bosque y de 
pradera difirieron en la tendencia del área foliar específica (SLA), y no en el resto de 
características consideradas. Los resultados mostraron que, de acuerdo con la predicción inicial, 
las praderas pastoreadas tendieron a enriquecerse en especies con SLA alto; este atributo 
representa una estrategia de ‘tolerancia’ al pastoreo por expresar un rápido crecimiento (Díaz et 
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al. 2001). Lo mismo sucede con otros atributos como el ciclo de vida anual, hojas pequeñas, baja 
altura y palatabilidad media. Por su parte, los bosques pastoreados mostraron tendencias 
similares para esos atributos, salvo para el SLA; estos pastizales tendieron a enriquecerse en 
especies con SLA bajo. El SLA bajo generalmente se asocia con hojas gruesas y pobres en 
nutrientes foliares (Díaz et al. 2004), por lo que el resultado sugiere que las especies herbáceas 
de bosque representan una estrategia de respuesta al pastoreo relacionada con su ‘resistencia’ al 
mismo y muy probablemente dirigida sobre todo al uso eficiente de la luz y del resto de 
condiciones impuestas por el arbolado. Es posible que bajo el arbolado, la escasez de radiación 
determine mayor competencia por la luz, lo que limitaría el crecimiento de las plantas y explicaría 
la diferente respuesta respecto a los pastizales de praderas desarboladas. En otras palabras, la 
combinación de arbolado y pastoreo determinaría una estrategia conservativa (sensu Díaz et al. 
2004), opuesta a la eminentemente adquisitiva que se manifiesta en los pastizales de praderas.  
Respecto al abandono ganadero reciente, la respuesta más evidente entre las características 
examinadas fue la clasificación de las especies por su altura. Los resultados indicaron que el 
pastoreo tendió a reducir la importancia de las especies de mayor altura, tanto en bosques como 
en praderas. La altura expresa una variedad de respuestas a diferentes gradientes ambientales 
(Westoby et al. 2002, Moles et al. 2009), y el resultado es coherente con los estudios que 
destacan su relevancia al efecto del pastoreo en diferentes sistemas de pastizal (Díaz et al. 2001, 
2007). Sin embargo, la respuesta de la altura difirió entre bosques y praderas. En las praderas 
recientemente abandonadas, ganaron protagonismo las especies de mayor y también las de 
menor altura, en detrimento de las de altura intermedia, mientras que el abandono solamente 
favoreció a las de mayor altura en los bosques. Es posible que en los dos tipos de pastizales, las 
especies de mayor altura constituyeran el dosel de herbáceas generado por la acumulación de 
biomasa no consumida por el ganado (en los bosques, este estaría constituido principalmente por 
gramíneas, pero esto fue evidente en las praderas). En las praderas, el dosel de herbáceas 
permitiría el desarrollo de las especies de menor altura, pero estas no habrían podido 
desarrollarse en los pastizales de bosque. Esta interpretación es coherente con la respuesta al 
abandono de las especies forestales, que se vieron favorecidas en los pastizales de pradera, pero 
no en los de bosque. Es posible que el dosel de herbáceas generado por el abandono ganadero 
en combinación con la cobertura arbolada determinara valores de radiación excesivamente bajos 
a nivel del suelo, hasta tal punto que impediría el desarrollo de cualquier especie de baja altura, 
incluso las de hábito forestal. En el primer año de abandono ganadero no se manifestó, en 
bosques ni en praderas, la alternativa de maximizar la captura de radiación a través de la 
disposición horizontal de las hojas (Niinemets y Fleck 2002, Falster y Westoby 2003b) como 
tampoco la alternativa de expandirse horizontalmente y/o a través de órganos clonales, 
contradiciendo la expectativa inicial ya que se trata de un tipo de crecimiento que podría 
representar una ventaja en ambientes sombreados (Huber et al. 2008). El resultado confirma la 
ventaja, prácticamente exclusiva, de las especies que maximicen el crecimiento en vertical en los 
pastizales recientemente abandonados de los dos tipos de formación vegetal. Además, la 
ausencia de respuesta del esfuerzo reproductivo podría interpretarse como que, al cesar el 
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pastoreo, la comunidad de herbáceas tampoco reforzó su potencial reproductivo, como se ha 
descrito en otros sistemas de pastizal (Westoby 1998, de Miguel et al., 2010), al menos después 
de un año de abandono. Es posible que el tiempo de abandono ganadero sea insuficiente para 
que se expresen estas respuestas y éstas podrían revelarse en un análisis posterior que 
considere un intervalo temporal más prolongado. 
Por último, es relevante para la gestión ganadera la respuesta detectada en la palatabilidad de las 
especies herbáceas. Generalmente un pastoreo adecuado favorece una palatabilidad elevada en 
los pastizales (Adler et al. 2001), aunque esta relación es discutible en algunos ecosistemas 
templados (Díaz et al. 2007) y es posible que varíe según la disponibilidad de recursos y de la 
historia de pastoreo (Cingolani et al. 2005a). En los pastizales estudiados por nosotros, el 
abandono ganadero reciente favoreció a las especies de mayor palatabilidad, en los dos tipos de 
formación vegetal (en los bosques abandonados tendieron a aparecer más especies de 
palatabilidad elevada, y en las praderas desaparecieron menos especies de palatabilidad alta). Sin 
embargo el resultado debe interpretarse con cautela ya que representa una respuesta al 
abandono a muy corto plazo y quizás esté enmascarando otras propiedades morfofuncionales. 
Una alta palatabilidad suele asociarse a una alta biomasa fotosintética lo que representaría para 
las especies una ventaja para promover un crecimiento rápido y captura de la luz en condiciones 




8. Conclusiones generales 
 
1. Los resultados del estudio permiten confirmar la mayoría de las hipótesis propuestas con 
relación al efecto del arbolado sobre variables ecológicas y agronómicas de los pastizales. 
Aunque la producción primaria neta herbácea suele ser mayor en las praderas abiertas que en 
las zonas arboladas, algunas de estas zonas permiten mantener valores muy altos de 
producción primaria, mayores en términos absolutos que la mayoría de los registrados en los 
pastizales abiertos. Se ha comprobado que algunos pastizales bajo arbolado tienen mayor 
contenido proteico y que la calidad bromatológica no se ve substancialmente afectada por la 
presencia de ciertos tipos de arbolado. Sin embargo, los bosques densos mantienen mayores 
valores de riqueza de especies nativas que las zonas de praderas, si bien estos últimos 
registran los mayores valores de riqueza total. Las circunstancias anteriores cobran especial 
relevancia en la problemática ambiental de la región, necesitada de una gestión alternativa que 
mantenga una ganadería productiva sin perder el patrimonio natural asociado a la vegetación 
boscosa original. En general, los resultados obtenidos aportan argumentos científicos 
suficientes para avalar la implementación de un sistema de uso silvopastoral en la región. 
2. El estudio identifica algunas características de las zonas arboladas que permiten alcanzar altos 
valores de producción primaria de los pastizales. Se trata de manchas de bosque que permiten 
cierto paso de luz a su interior (idealmente entre un 50 y un 70% de PAR), generando un 
mosaico de luces y sombras. Estos valores de radiación bajo el dosel favorecen cierto 
consumo de la hierba por parte del ganado, lo que desencadena un mecanismo de fertilización 
nitrogenada a través de sus excrementos que, a su vez, incrementa la producción herbácea. El 
flujo de radiación puede lograrse con una cobertura medio densa de arbolado o bien mediante 
manchas de bosque denso pero con determinada configuración espacial; por ejemplo, aquellas 
de tamaño y formas que faciliten el paso de la radiación difusa a través de sus bordes en 
contacto con las praderas. La promoción de este tipo de manchas coexistiendo con otras de 
praderas abiertas podría considerarse un escenario deseable para un plan de gestión 
silvopastoral. En cualquier caso, este escenario sería preferible a un paisaje dominado por 
arbolado disperso de tipo sabanoide o por praderas sin arbolado. 
3. Los resultados obtenidos destacan el importante protagonismo que los matorrales podrían 
alcanzar en futuros planes de promoción de un paisaje silvopastoral. La presencia de 
matorrales en las praderas abiertas favorece el incremento de la riqueza de herbáceas nativas 
y una composición florística de los pastizales parecida a la encontrada en algunas manchas de 
bosque. El resultado evidencia la utilidad de los matorrales como herramientas de restauración 
ecológica dirigida a la conservación de la diversidad biológica nativa, lo que cobra especial 
relevancia considerando la lenta regeneración natural del arbolado de lenga.  
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4. El efecto del arbolado, especialmente su papel como filtro de la luz, y el derivado del pastoreo 
por el ganado vacuno son los dos factores principales que explican la variación espacial de la 
estructura –composición florística, morfofuncional y diversidad biológica- de los pastizales 
estudiados. Estos factores muestran mayor influencia que los asociados a los cambios 
meteorológicos interanuales. Las áreas de arbolado denso y las desprovistas de árboles son 
necesarias para garantizar la persistencia de algunas especies herbáceas nativas asociadas a 
los ecosistemas originales: el bosque de lenga y la estepa patagónica. La coexistencia de 
especies características de ambos tipos de vegetación permite maximizar la diversidad beta del 
sistema analizado. 
5. El abandono ganadero reciente altera la composición florística y la diversidad de los pastizales 
de forma diferente en bosques y en praderas, si bien en general favorece a las especies 
herbáceas nativas. En las praderas se observa un aumento relativo de riqueza respecto a las 
zonas pastoreadas que podría deberse a la acumulación de la biomasa no consumida por el 
ganado, mientras que en los bosques la ausencia de éste favorece la disminución de la 
riqueza. En cualquier caso, es recomendable un análisis posterior que considere un tiempo de 
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En la vida no hay soluciones sino fuerzas en marcha; 
es preciso crearlas, y las soluciones vienen. 
Antoine de Saint-Exupéry 
 




Caracterización del hábito forestal y tipo de distribución espacial de las herbáceas más 
frecuentes en la finca INIA Tamel Aike durante las dos temporadas de estudio (octubre a abril 
de 2006-07 y 2007-08). Para cada especie se muestra la información básica y la 
caracterización del hábito forestal realizada en este trabajo.  
 
(1) Información básica de la especie basada en referencias bibliográficas11 
• Familia  
• Status nativa o no nativa (Marticorena y Quezada 1985) 
 
(2) Valores promedio de abundancia en las parcelas en los dos años de estudio (n=300). 
Se indica también el rango absoluto (valor mínimo y valor máximo). 
 
(3) Respuesta a la PAR de la cobertura media en la parcela. Los valores promedio de 
abundancia en los 10 cuadros de 50 x 50cm se relacionaron con los valores promedio 
de PAR en cada parcela 20x20m en el gradiente de cobertura, en los dos años de 
estudio (2006-07 línea continua y 2007-08 línea discontinua), indicando la R2 de las 
funciones (lineal o cuadrática) significativas (véase Figura 3 del Capítulo 5). Esta 
información se complementó con la abundancia diferencial en las parcelas de frontera 
(véase Tabla 1b del Capítulo 6) y con la respuesta a la posición respecto a la copa del 
árbol, lo que permitió clasificar las especies en: 
o ‘Exclusivamente forestales’: sólo aparecen en bosques densos o medio densos y 
siempre bajo las copas de los árboles; 
o ‘Preferentemente forestales’: disminuyen su abundancia al aumentar el valor de PAR y 
generalmente prefieren el ambiente bajo las copas de los árboles; 
o ‘Indiferentes al ambiente forestal: aparecen en todo el gradiente de PAR; 
o ‘Preferentemente no forestales’: aumentan su abundancia al aumentar el valor de PAR 
y generalmente prefieren el ambiente lejos de las copas de los árboles; 
o ‘Exclusivamente no forestales’: sólo aparecen en praderas abiertas o con arbolado 
disperso y siempre lejos de las copas de los árboles.  
 
(4) Respuesta a la posición respecto a la copa del árbol, bajo y lejos de las copas. Los 
valores de abundancia promedio de cada facies se compararon mediante una prueba T 
de Student para datos pareados en las parcelas de cobertura intermedia, es decir, se 
excluyeron las parcelas en los extremos del gradiente de PAR (bosques densos y 
praderas abiertas) (n=18). Se indican las diferencias significativas (p<0,05) y 
marginalmente significativas (p<0,1) (véase Tabla 1a del Capítulo 5). 
 
(5) Espectro de amplitud de nicho a diferentes escalas de detalle espacial, obtenidas al 
agrupar los cuadros (n = 150), las facies (n = 24), parcelas (n = 15) y sectores (bajo o 
alejados de las copas; n = 2), en cada año de estudio (2007: línea continua; 2008: línea 
discontinua). 
                                                 
11 Castroviejo, S. (Ed), 1986-2010. Flora iberica. Plantas vasculares de la Península Ibérica e Islas Baleares. Vols. I-VIII, X, XII-
XV, XVII-XVIII, XXI. Real Jardín Botánico, C.S.I.C., Madrid. Gay, C. (1845-1854) Historia física y política de Chile según 
documentos adquiridos en esta república durante doce años de residencia en ella y publicada bajo los auspicios del Supremo 
Gobierno. Botánica (Flora chilena). Santiago, Chile. Marticorena, C. y Quezada, M. (1985) Catálogo de la flora vascular de Chile. 
Gayana Botanica 42, 1-157. Reiche, K. (1896-1911) Flora de Chile. Santiago, Chile. Tutin, T.G., V. H. Heywood, N. A. Burges, 
D. H. Valentine, S. M. Walters, y D. A. Webb (eds.). (1964-1993) Flora Europaea. Vols. I-V. Cambridge University Press, UK. 
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(1) Fam. Rosaceae  
Nativa 
(2) Abundancia media: 4,3 [0-65] % 
(3) Preferentemente forestal. Su abundancia 
disminuye al aumentar la PAR; no aparece 
en praderas abiertas o con arbolado 
disperso 
(4) Más abundante bajo las copas  

































Número de agrupaciones de uem 
Acaova
2 15 24 150
 
   





(1) Fam. Rosaceae  
Nativa 
(2) Abundancia media: 3,2 [0-23] % 
(3) Preferentemente no forestal. Su 
abundancia aumenta al aumentar la PAR 
(4) Ligeramente más abundante lejos de las 
copas 

































Número de agrupaciones de uem 
Acapin
2 15 24 150
 
Apéndice. Caracterización ecológica de las especies herbáceas 
 166 
 





(1) Fam. Compositae 
Nativa 
(2) Abundancia media: 2,8 [0-15] % 
(3) Preferentemente forestal. Su abundancia 
disminuye al aumentar la PAR; no aparece 
en praderas abiertas  
(4) Más abundante bajo las copas  

































Número de agrupaciones de uem 
Adechi
2 15 24 150
 
   
Anemone multifida Poir.  
 
 
(1) Fam. Ranunculaceae 
Nativa 
(2) Abundancia media: 0,1 [0-1] % 
(3) Exclusivamente no forestal. Sólo aparece 
en praderas abiertas o con arbolado 
disperso 
(4) Sólo aparece lejos de las copas 
































Número de agrupaciones de uem 
Anemul
2 15 24 150
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Arrhenatherum elatius (L.) P. Beauv. ex J. Presl & C. Presl 
 
 
Fuente: Lindman (1901-1905)12 
(1) Fam. Graminae 
No nativa 
(2) Abundancia media <0,1 [0-0,2] % 
(3) Exclusivamente no forestal. Sólo aparece 
en praderas abiertas  
(4) Sólo aparece lejos de las copas 
































Número de agrupaciones de uem 
Arrhela
2 15 24 150
 
   
Blechnum penna-marina (Poir.) Kuhn  
 
 
(1) Fam. Blechnaceae 
Nativa 
(2) Abundancia media: 2 [0-24] % 
(3) Exclusivamente forestal. Sólo aparece en 
bosques densos (<40%PAR) 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol  

































Número de agrupaciones de uem 
Blechpe
2 15 24 150
                                                 
12 Lindman, C.A.M. 1901-1905. Bilder ur Nordens Flora.Stockholm. Disponible en Wikipedia (28/06/2011) 
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Botrychium dusenii (Christ.) Alston.  
 
 
(1) Fam. Ophioglossaceae 
Nativa 
(2) Abundancia media < 0,1 [0-5] % 
(3) Exclusivamente no forestal. Sólo aparece 
en praderas abiertas  
(4) Sólo aparece lejos de las copas 
































Número de agrupaciones de uem 
Botry
2 15 24 150
   





(1) Fam. Graminae  
Nativa 
(2) Abundancia media: 1,2 [0-70] % 
(3) Indiferente a ambiente forestal. Aparece 
en todo el gradiente de PAR 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol  
































Número de agrupaciones de uem 
Broset
2 15 24 150
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Cerastium arvense L.  
 
 
(1) Fam. Caryophyllaceae 
No nativa 
(2) Abundancia media: 1,6 [0-15] % 
(3) Preferentemente no forestal. Su 
abundancia aumenta al aumentar la PAR 
(4) Ligeramente más abundante lejos de las 
copas  

































Número de agrupaciones de uem 
Cerarv
2 15 24 150
 
   
Cerastium glomeratum L.  
 
 
(1) Fam. Caryophyllaceae 
No nativa 
(2) Abundancia media: 0,1 [0-5] % 
(3) Indiferente al ambiente forestal. Aparece 
en todo el gradiente de PAR 
(4) Ligeramente más abundante lejos de las 
copas  
































Número de agrupaciones de uem 
Cerglo
2 15 24 150
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(1) Fam. Orchidaceae 
Nativa 
(2) Abundancia media < 0,1 [0-1] % 
(3) Exclusivamente forestal. Sólo aparece en 
bosques densos (<40% PAR) 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol  
































Número de agrupaciones de uem 
Codles
2 15 24 150
 
   
Crepis capillaris (L.) Wallr.  
 
 
(1) Fam. Compositae 
No nativa 
(2) Abundancia media: 0,3 [0-10] % 
(3) Preferentemente no forestal. Su 
abundancia es mayor al aumentar la PAR 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol  
































Número de agrupaciones de uem 
Crecap
2 15 24 150
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(1) Fam. Gramineae 
No nativa 
(2) Abundancia media: 25  [0-90] % 
(3) Indiferente al ambiente forestal. Máxima 
abundancia con valores intermedios de 
PAR 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol  


































Número de agrupaciones de uem 
Dactglo
2 15 24 150
 
   
Elymus angulatus J. Presl  
 
 
(1) Fam. Gramineae 
Nativa 
(2) Abundancia media <0,1 [0-10] % 
(3) Exclusivamente no forestal. Sólo aparece 
en praderas abiertas 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol 
































Número de agrupaciones de uem 
Elymus
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(1) Fam. Gramineae 
Nativa 
(2) Abundancia media: 0,2 [0-10] % 
(3) Exclusivamente no forestal. Sólo aparece 
en praderas abiertas  
(4) Sólo aparece lejos de las copas 
































Número de agrupaciones de uem 
Festuca
2 15 24 150
 
   





(1) Fam. Rosaceae 
Nativa 
(2) Abundancia media: 2,2 [0-60] % 
(3) Preferentemente no forestal. Su 
abundancia es mayor al aumentar la PAR 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol  

































Número de agrupaciones de uem 
Fragchi
2 15 24 150
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(1) Fam. Rubiaceae 
No nativa 
(2) Abundancia media <0,1 [0-5] % 
(3) Exclusivamente forestal. Sólo aparece en 
bosques densos (<40% PAR) 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol  
































Número de agrupaciones de uem 
Galapa
2 15 24 150
 
   





(1) Fam. Geraniaceae 
Nativa 
(2) Abundancia media: 2,3 [0-15] % 
(3) Preferentemente no forestal. Su 
abundancia aumenta con la PAR 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol  

































Número de agrupaciones de uem 
Gerses
2 15 24 150
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(1) Fam. Rosaceae 
Nativa 
(2) Abundancia media: 2,2 [0-60] % 
(3) Preferentemente forestal “de claros”. No 
aparece en praderas abiertas o con 
arbolado disperso 
(4) Sólo aparece lejos de las copas 
































Número de agrupaciones de uem 
Geumag
2 15 24 150
 
   
Holcus lanatus L.  
 
 
(1) Fam. Gramineae  
No nativa 
(2) Abundancia media: 5,5 [0-35] % 
(3) Preferentemente no forestal. Su 
abundancia aumenta con la PAR 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol  

































Número de agrupaciones de uem 
Holana
2 15 24 150
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(1) Fam. Compositae 
No nativa 
(2) Abundancia media: 2,6 [0-35] % 
(3) Preferentemente no forestal. Su 
abundancia aumenta al aumentar la PAR 
(4) Más abundante lejos de las copas  

































Número de agrupaciones de uem 
Hyprad
2 15 24 150
 
   





(1) Fam. Compositae 
Nativa 
(2) Abundancia media < 0,1 [0-1] % 
(3) Exclusivamente forestal. Sólo aparece en 
bosques densos (<40%PAR) 
(4)  Sólo aparece bajo las copas 
































Número de agrupaciones de uem 
Leucheria
2 15 24 150
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(1) Fam. Juncaceae 
Nativa 
(2) Abundancia media <0,1 [0-5] % 
(3) Exclusivamente no forestal. Sólo aparece 
en praderas abiertas 
(4) Sólo aparece lejos de las copas 
































Número de agrupaciones de uem 
Luzrac
2 15 24 150
 
   





(1) Fam. Compositae 
Nativa 
(2) Abundancia media <0,1 [0-5] % 
(3) Indiferente a ambiente forestal. Aparece 
en todo el gradiente de PAR13 
(4) Sólo aparece lejos de las copas 
































Número de agrupaciones de uem
Madia
Ø
2 15 24 150
                                                 
13 Aunque en las parcelas de cobertura aparece en una parcela de bosque denso, en las parcelas de frontera muestra 
preferencia por las praderas respecto a los bosques (ver Tabla 1 del Capítulo 6). 
14 El símbolo Ø indica que la especie presentó amplitud de nicho nula a todas las escalas espaciales porque presentó menos de 
2 valores no nulos de abundancia en ambos años. 
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(1) Fam. Umbeliferae 
Nativa 
(2) Abundancia media: 6,2 [0-60] % 
(3) Preferentemente forestal. Su abundancia 
disminuye al aumentar la PAR; no aparece 
en praderas abiertas o con arbolado 
disperso 
(4) Más abundante bajo las copas 


































Número de agrupaciones de uem 
Osmochi
2 15 24 150
 
   





(1) Fam. Plantaginaceae  
No nativa 
(2) Abundancia media: 0,5 [0-25] % 
(3) Preferentemente no forestal. Sólo 
aparece en praderas abiertas o con 
arbolado disperso 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol  
































Número de agrupaciones de uem 
Plalan
2 15 24 150
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(1) Fam. Gramineae 
No nativa 
(2) Abundancia media: 3,2 [0-60] % 
(3) Indiferente al ambiente forestal. Aparece 
en todo el gradiente de PAR  
(4) Ligeramente más abundante bajo las copas
































Número de agrupaciones de uem 
Poapra
2 15 24 150
 
   





(1) Fam. Polygonaceae  
No nativa 
(2) Abundancia media: 0,6 [0-40] % 
(3) Indiferente al ambiente forestal. Aparece 
en todo el gradiente de PAR  
(4) Ligeramente más abundante lejos de las 
copas 
































Número de agrupaciones de uem 
Rumace
2 15 24 150
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(1) Fam. Caryophyllaceae 
Nativa 
(2) Abundancia media <0,1 [0-1] % 
(3) Exclusivamente no forestal. Sólo aparece 
en praderas abiertas 
(4) Sólo aparece lejos de las copas 
































Número de agrupaciones de uem 
Silmag
2 15 24 150
 
   





(1) Fam. Caryophyllaceae 
No nativa 
(2) Abundancia media: 0,4 [0-50] % 
(3) Exclusivamente forestal. Sólo aparece en 
bosques densos (<40%PAR) 
(4) Ligeramente más abundante lejos de las 
copas 
































Número de agrupaciones de uem 
Stemed
2 15 24 150
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(1) Fam. Compositae 
No nativa 
(2) Abundancia media: 12,1 [0-50] % 
(3) Preferentemente no forestal. Su 
abundancia aumenta al aumentar la PAR 
(4) Ligeramente más abundante lejos de las 
copas 



































Número de agrupaciones de uem
Taroff
2 15 24 150
 
   





(1) Fam. Papilionaceae 
No nativa 
(2) Abundancia media: 13,3 [0-95] % 
(3) Indiferente al ambiente forestal. Máxima 
abundancia con valores intermedios de 
PAR 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol 



































Número de agrupaciones de uem 
Trifrep
2 15 24 150
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(1) Fam. Scrophulariaceae 
No nativa  
(2) Abundancia media <0,1 [0-5] % 
(3) Preferentemente no forestal. No aparece 
en bosques densos (>40% PAR) 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol  
































Número de agrupaciones de uem 
Verarv
2 15 24 150
 
Fuente: Wikipedia 28/6/2011   
   





(1) Fam. Scrophulariaceae 
No nativa 
(2) Abundancia media <0,1 [0-15] % 
(3) Indiferente al ambiente forestal. Aparece 
en todo el gradiente de PAR 
(4) Más abundante lejos de las copas 
































Número de agrupaciones de uem 
Verser
2 15 24 150
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(1) Fam. Papilionaceae 
Nativa 
(2) Abundancia media <0,1 [0-5] % 
(3) Indiferente al ambiente forestal. Aparece 
en todo el gradiente de PAR15 
(4) No le afecta la posición relativa del árbol 
































Número de agrupaciones de uem 
Vicnig
2 15 24 150
 
   





(1) Fam. Violaceae 
Nativa 
(2) Abundancia media: 0,3 [0-25] % 
(3) Exclusivamente forestal. Sólo aparece en 
bosques densos (<40% PAR) 
(4) Ligeramente más abundante bajo las copas
































Número de agrupaciones de uem 
Viomac




                                                 
15 Aunque en las parcelas de cobertura aparece en parcelas de bosque denso, en las parcelas de frontera aparece tanto en las 
praderas como en los bosques (ver Tabla 1 del Capítulo 6). 
